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UBER PHYSIOLOGISCHE HAPLONTENSPALTUNG. 


Von 


P. BRANSCHEIDT 
(Wirzburg). 


Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 12. Juli 1933.) 


In einer früheren Abhandlung (BRANSCHE1DT 1930, 8. 420f.) wurde 
unter der Überschrift: „Änderung in der Reaktionsweise‘‘ — der Pollen- 
keimung — „bedingt durch konstitutionelle Eigenschaften, Haplonten- 
spaltung‘‘ berichtet über die in der Schlauchentwicklung zutage tretende 
physiologische Verschiedenheit bei einem morphologisch völlig einheit- 
lichen Pollen aus ein und derselben :Anthere oder aus mehreren Antheren 
derselben Blüte. Bei Caltha palustris trat diese Aufspaltung in 50% 
lange und 50% kurze Schläuche auf in Gegenwart einer Narbe (Griffel 
mit Narbe) von Pirus communis. Die verschiedenen Sorten und Varietäten 
von Vitis vinifera zeigten Aufspaltung in lange und kurze Schläuche 
im Verhältnis 1 : 1 bei bestimmtem py des Keimungsmediums oder bei 
besonderen anderen Bedingungen, Zusatz von n/400 Kaliumsulfat und 
Pollensekret von Colchicum autumnale. In reinen Zuckerkulturen trat 
die Aufspaltung bei diesen Formen allgemein nicht in die Erscheinung. 

Bei verschiedenen Sippen von Pirus Malus und communis und bei 
einigen Steinobstsorten wurden physiologische Unterschiede bei Pollen- 
keimung und Schlauchwachstum auch in reiner Zuckerkultur beobachtet. 

Im Verlauf blütenbiologischer und genetischer Untersuchungen beim 
Pfirsich ! fielen mir im Laufe der letzten Jahre dieselben physiologischen 
Spaltungsverhältnisse auf bei der amerikanischen Pfirsichsorte ‚‚Elberta‘“. 
Es mag kurz betont werden, daß Prunus persiaca im allgemeinen selbst- 
fertil ist bis auf einige wenige amerikanische Sippen, z. B. „I. H. Hale“, 
„June Elberta“, ,, Chinese Cling“, die sich durch mehr oder weniger völlige 
Pollensterilität auszeichnen. Soviel mir bekannt ist, soll die Sorte ,,El- 
berta‘ in die Nachkommenschaft von ,,I. H. Hale“ gehören, und nach 
Connors (1928) erscheint Pollensterilität wieder in der Nach- 
kommenschaft von „Elberta“. Leider war es mir nicht möglich, Näheres 
über die Verwandtschaftsverhältnisse von ,,Elberta‘‘ zu erfahren. Diese 
Frage ist im allgemeinen noch wenig geklärt, zumal es auch Varietäten 
von „I. H. Hale‘“ gibt, deren Sporen normale Keimfähigkeit zeigen. 

1 Der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft, die diese Untersuchungen 
unterstützte, sage ich auch an dieser Stelle Dank. 

Planta Bd. 21. la 
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Vorgänge laufen demnach in beiden Schlauchtypen parallel. In manchen 
Fällen allerdings scheinen in den kleinsten Schläuchen die Kerne über- 
haupt nicht aus den Sporen herauszukommen. Diese Schläuche sind 
immer noch vollständig mit Plasma gefüllt und wohl ebenso auch die 
Sporen selbst, so daß keine Gefahr besteht, daß die Kerne in einem 
plasmafreien Raum zu liegen kommen. Callosepfropfen sind bei den 
kurzen Schläuchen überhaupt eine Seltenheit. 

Diese Beobachtungen über die Wachstumsdauer bzw. -geschwindigkeit 
und den Kernübertritt aus der Spore in den Schlauch, die eine gewisse 
Gleichsinnigkeit der entwicklungsphysiologischen Vorgänge erkennen 
lassen, führten zu folgenden Überlegungen : Wenn alle das gesamte Schlauch- 
wachstum regulierenden Faktoren bei beiden Schlauchtypen völlig dieselben 
sind, dann muß angenommen werden, daß ihre Aktivierungsmöglichkeit 
oder -fähigkeit in beiden Schlauchformen verschieden ist, daß also sozusagen 
ein gradueller Unterschied vorhanden ist. Lassen sich hierfür keine 
Beweise erbringen, dann bleibt zur Erklärung der Aufspaltung nur die 
Annahme, daß in beiden Pollentypen die Anlagen zu normaler Schlauch- 
bildung in einheitlicher Weise wohl gegeben sind, daß aber in den kurzen 
Schläuchen Hemmungsfaktoren wirken, die eine normale Schlauchbildung 
nicht zulassen. Eine dritte Annahme, daß in beiden Schlauchtypen 
nur die Anlagen zur Bildung kurzer Schläuche vorhanden seien und in den 
langen besondere Förderungsfaktoren wirken, ist hinfällig, da die Pollen 
auf der eigenen und anderen Narben Befruchtung erzielen, also 
normale Wachstumsverhältnisse zeigen. 

Um die Frage näher zu prüfen, ob die Bildung kurzer und langer 
Schläuche nur bedingt sei etwa durch eine nur graduelle Verschiedenheit 
des ganzen die Schlauchentwicklung regulierenden Faktorenkomplexes, 
wurden Versuche angestellt mit gealtertem Pollen. Beim Altern ver- 
liert jeglicher Pollen seine Keimfähigkeit. Die Untersuchungen wurden 
stark acht Tage später (9.—11. 4.) durchgeführt. Acht Tage spielen bei 
Pfirsichpollen, der im Exsikkator aufgehoben wird, keine Rolle, eine 
wesentliche Abnahme der Keimfähigkeit ist dann noch nicht festzustellen. 
Der Pollen wurde daher — in Uhrschälchen aufgehoben — unter den 
normalen Verhältnissen der Laboratoriumsluft belassen, desgleichen 
Zweige mit entfalteten Blüten. Wenn die die Keimung und das Schlauch- 
wachstum regulierenden Faktoren in ihrer Gesamtheit potential ver- 
schieden sind in 50% der Körner, dann war anzunehmen, daß der Ausfall 
bei der Keimung in der Gruppe der Sporen mit den kurzen Schläuchen 
am stärksten sein würde. Die Versuche sollten also entscheiden, ob 
bei eintretender Verminderung der Keimfähigkeit das Mengenverhältnis 
zwischen kurzen und langen Schläuchen verschoben wird. Tabelle 3 ent- 
hält die Ergebnisse. 

Von den ersten sechs Kulturen, a—f, die alle in 15% Saccharose 
angesetzt waren, wurden wieder je zehn kurze und lange Schläuche 
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Tabelle 3. 
Kultur- | Gesamt-| Kel- Taube Un- |Gekeimie Gekeimte 
hi de - - “ 
Be [ner | une | kümmern Kane | EIT], 
a 406 67,9 7 123 137 105,2 139 2020 
b 221 71,5 2 61 74 95,3 Ad 2112 
c 67 61,2 4 22 18 110,7 23 2082 
d 106 64,1 3 35 34 160,2 34 2361 
e 235 63,8 7 78 82 175,0 68 2460 
f 410 63,1 8 143 132 174,6 127 2432 
£ 151 60,9 3 56 48 126,04 44 2390,91 
302 67,8 3 94 98 148,48 107 2484,58 
i 311 63,3 7 107 95 152,58 102 2390,19 
k 210 65,2 6 67 64 127,18 73 2454,12 
2419 65,5 50 786 782 137,53 801 2318,68 


























gemessen, in den vier letzten Kulturen wurde alle Schläuche gemessen 
(s. weiter unten). Bei den kurzen ist eine Bewertung der Einerstelle 
noch möglich, nicht dagegen bei den langen Schläuchen, die daher auf 
die Zehnerstelle abgerundet angegeben werden, daher im Mittelwert 
auch keine Dezimale aufweisen, außer bei den letzten vier Reihen. 

Zunächst ergibt sich, daß unter 2419 Pollenkörnern 50 = 2% taube 
vorhanden waren, die Körner sind vollständig leer und geschrumpft. 
Alle übrigen Körner zeigen keinerlei morphologische Verschiedenheiten. 
Größenunterschiede von meßbaren Werten bestehen nicht. Alle Körner 
sind mit Stärke gleichmäßig vollgepfropft. Verschiedenheiten im Bau 
der Stärkekörner, etwa wie sie RENNER (1919) bei Oenotheren beschrieben 
hat, konnten nicht festgestellt werden. Unregelmäßigkeiten bei der 
Reduktionsteilung wurden nie beobachtet. 

Die Keimfähigkeit hatte mehr oder weniger stark abgenommen. 
Sie betrug bei den zehn Kulturen im Durchschnitt 65,5% (maximal 71,5, 
minimal 60,9). 786 Sporen = 32,4% keimten nicht, von den keim- 
fähigen bildeten 782 = 32,3% kurze und 801 = 33,2% lange Schläuche. 
D. h. von den 65,5% gekeimten Sporen bildeten 49,40% kurze und 
50,60% lange Schläuche. Daraus ergibt sich für die Standardabweichung 
o=+y% kurze - % lange Schläuche = + y 49,4 : 50,6 = + 49,89 
+ 1,254 (m. F.). Aus diesem Wert geht also, verglichen mit dem ent- 
sprechenden Wert bei einer Keimfähigkeit von 77,9% hervor, daß eine 
Verschiebung des Mengenverhältnisses der kurzen und langen Schläuche 
nicht stattgefunden hat; das Verhältnis zueinander ist in beiden Fällen sehr 
genau 1:1. Das Altern hat sich also auf beide Pollentypen in gleicher 
Weise ausgewirkt. Die Anlagen für Keimfähigkeit und Schlauchwachstum 
sind in beiden Sporentypen dieselben, ihre Realisierung ist in dem einen 
Fall eine totale, in dem andern Fall infolge von Hemmungsfaktoren nur 
eine partielle; das Streckungsoptimum in der Zeiteinheit wird nicht er- 
reicht. Die Aufspaltung ist faktoriell bedingt. 

Planta Ra. 21. 1b 
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Die oben schon betonte Auszählung aller Schläuche in den mit g, 
h, i und k in der Tabelle 3 bezeichneten Kulturen sollte zu entscheiden 
versuchen, ob in der Schlauchlänge bei beiden Sporentypen eine Gesetz- 
mäßigkeit in ihrer Variabilität nachzuweisen sein würde. Nachdem 
angenommen wurde, daß die Aufspaltung faktoriell bedingt sei, mußte 
eine binomiale Gesetzmäßigkeit erwartet werden. Um die Arbeit des 
Ausmessens bei dieser Zahl von insgesamt 631 Schläuchen zu erleichtern, 
wurden diese nicht einzeln genau gemessen, sondern es wurde fest- 
gestellt, wieviel jeweils in eine bestimmte Größenklasse einzuordnen 
waren. Bei den kurzen Schläuchen wurden Intervalle gewählt von 
10 4, bei den langen Schläuchen solche von 100 u. Die Klassenmaße 
enger zu fassen hat zumal bei den großen Schläuchen keinerlei Wert, 
da eine genaue Messung wegen der immer auftretenden Biegungen und 
Windungen der Schläuche fast unmöglich ist. 

In der nachstehenden Tabelle 4 sind die Klassenwerte für jedes 
Längenintervall aufgeführt, und zwar enthält die Tabelle die Einzel- 
werte für lange und kurze Schläuche von vier Kulturen und die Sum- 
mationswerte der beiden Gruppen. 

In der Abb. 1 sind die entsprechenden Werte graphisch dargestellt. Die 
Variantenverteilung hat für beide Sporentypen, wie RENNER (1919, 8.131; 
1919, S. 373) das bei Oenothera bezüglich der Korngröße gefunden hat, ein 
einziges deutliches Maximum. Eine Überschneidung der beiden Kurven 
— auf eine Abszisse eingetragen — findet wegen der Größe der Längen- 
unterschiede nicht statt. 

































































Tabelle 4. 

o Laks | ET ELLI ST Tf = ne. 
| flslslslslsslslelslslsl EE 
z TITITITITITSITITITITTH 8: |83 
& | _ ~ - _ a -_ - - -_ ~ = 3328 

EM ISISTSTATSTarEBT ST jaıeı q = 

u 

h 98 | —|—]| 4] 51231 29/13/11; 8| 5| — | 148,48 |+ 1,69 
i 9 |—}—] 4| 3117] 23) 17) 13) 11 6| 2) 152,58 |+ 1,86 
k 64 | —| 2/15) 22;19| | 2} —| — | —| — | 127,18 |+ 1,33 
g 48 | —| 3/11] 18] 10) 6| — | — — | — | 126,04 |+ 1,57 
305 | — | 5 | 34 | 48 | 69 | 62 | 32 | 24 | 19 | 11 | 2 | 141,75 |+ 1,168 

Mightiest Tu 
Ss s|is|s|s vs 2 

F i aıelal2|2j2|5|3]j2|3)| 2 | 3% 
2 fa BB ee Ba a Ba Ba Ba Ba 8 2258 

-_ - Lol -_ Lund - = - Le So 

8 |81218181218181£21818) à - 

a a a a a a a a a u 

h | 107 | 3 3| 711829119116] 9] 3 | — | 2484,58 | + 10,34 
il 12 | —|12| 19 | 29; 18/11] 8| 5| — | — | 2390,19 | + 15,86 
k 78 | —| 7111117110) 9} 7| 8] 4 | — | 2454,11 | + 23,03 
g 4 | —| 5| 7/13| 8| 7] 3] 1] — | — | 2390,91 | + 22,57 
326 | 3 | 27 | 44 | 77 | 65 | 46 | 34 | 23 | 7 | — | 2435,58 | + 9,88 
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Weitere Versuche galten der Frage, ob es möglich sein würde, unter 
besonderen äußeren Bedingungen, die 32,4% (Tabelle 3) inaktive Körner 
zum Keimen zu bringen. Bei früheren Versuchen (1930, 8. 437—439) war 
es gelungen, bereits völlig stärkefreien Vitis-Pollen zu normaler Keimung 
zu veranlassen. Dabei wurden Schlauchlängen erzielt, wie sie in Kulturen 
von frischem Pollen normalerweise nicht gefunden werden. Ebenso keimte 
Pollen von Lilium tigrinum nach Diastasezusatz mit 80%, wohingegen 
in reiner Zuckerlösung die Keimung 
überhaupt unterblieb. Eine starke Kei- 
mungsförderung wurde bei Lilium ti- 
grinum auch festgestellt unter dem 
Einfluß der Sekrete anderer Pollen. 
Auf die Ergebnisse dieser Versuche 
kann hier nur hingewiesen werden. 

Wenn es gelang, die nicht gekeim- 
ten Körner wenigstens teilweise zum 
Keimen zu bringen, so mußte man nach 
dem Vorstehenden erwarten, daß wieder 
die Hälfte der nunmehr gekeimten Kör- 
ner lange, die übrigen kurze Schläuche 
bilden würden. Alle Versuche, das Kei- 
mungsprozent des zu den letzten Ver- 
suchen verwendeten Pollens zu erhöhen, 
verliefen indessen durchaus negativ. 
In keinem Fall konnte eine einwand- 
freie Verschiebung des Keimungsprozentes festgestellt werden. (Die Ver- 
suche, die im einzelnen nicht aufgeführt zu werden brauchen, wurden 
durchgeführt unter Zusatz von Diastase, Histamin, oberflächenaktiven 
Stoffen, Eiweißstoffen in wechselnder Konzentration, Pollensekreten, 
Narbensekreten, unter verschiedenen py-Bedingungen.) Ebenso blieb das 


«4... lange Schläuche  , . , 
Verhältnis nt u 1 in allen Kulturbedingungen dasselbe, 


wenn auch in vielen Fällen eine Förderung des Schlauchwachstums — um 
10—20% —, bei den langen Schläuchen in erster Linie, zum Teil recht 
auffällig war. 

Eine andere Frage von grundsätzlicher Bedeutung ist die: „Wie 
verhält sich der Pollen auf der eigenen oder einer fremden Narbe ?“ 
„Wie verhalten sich die Schläuche im Griffelkanal?“ Diese Fragen 
konnten noch nicht entschieden werden, Untersuchungen darüber werden 
durchgeführt. Da in künstlichen Medien die auf der Narhe bzw. im Griffel- 
kanal gegebenen Bedingungen wohl partiell, nicht aber in der Gesamt- 
wirkung der einzelnen Komponenten realisiert werden können, so ist 
die Möglichkeit eines andersartigen Verhaltens der Sporen bzw. der 
Schläuche bei der Keimung auf der Narbe und beim Durchwachsen des 


Griffels sehr wohl gegeben. 
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Wir haben dabei folgende vier Méglichkeiten im Auge zu behalten: 

1. Die auf der Narbe und im Griffelkanal vorliegenden Bedingungen 
entsprechen in ihrer Beeinflussung des Schlauchwachstums mehr oder 
weniger den in künstlichen Kulturen gegebenen Verhältnissen. Dann 
ist mit der Wahrscheinlichkeit normaler Selbstbefruchtung zu rechnen, 
und zwar durch die Sporen, die die langen Schläuche bilden. Selbst- 
fertilitat liegt nun in der Tat bei dieser Pfirsichsorte vor. 

2. Im Griffelkanal treten Bedingungen ein, unter denen die Hem- 
mungserscheinungen in den kurzen Schläuchen eliminiert werden, dann 
können die Sporen beider Typen bei der Befruchtung wirksam werden. 
In diesem Fall ist ebenfalls Selbstbefruchtung möglich. Bei Kreuzungs- 
versuchen mit größeren Pollenmengen wird im Fruchtansatz ein Unter- 
schied bei der Verwirklichung dieser beiden Möglichkeiten nicht hervor- 
treten, da ja Prunus persiaca nur eine Samenanlage besitzt. Können 
aber die Versuche in der Weise durchgeführt werden, daß die Bestäubung 
mit nur sehr wenig bzw. ein bis zwei Pollenkörnern erfolgt, wobei zu 
berücksichtigen ist, daß ein Teil der Körner überhaupt nicht keimt, 
dann müssen die Ergebnisse bei der Ernte normaler reifer Samen die 
Entscheidung bringen, ob tatsächlich nur die Hälfte der Sporen ihre 
Gameten bis zu der Eizelle bringen oder aber alle. Bei Verwendung 
des Pollens entsprechend den Tabellen 3 und 4 wäre bei Realisierung 
der Möglichkeit 1 nur ein Ertrag von höchstens 33,2% der benutzten 
Pollenmengen — bei Bestäubung einer Narbe mit je einer einzigen Spore — 
im Fall der Möglichkeit 2 ein solcher von 65,5% zu erwarten. Diese Zahlen 
gelten natürlich nur bei einer sehr großen Zahl und unter sehr günstigen 
äußeren Bedingungen ausgeführter Kreuzungen bzw. Selbstungen. In 
der Praxis werden die Ergebnisse sicher nicht so eindeutig vorliegen. 

3. Im Griffelkanal treten Hemmungserscheinungen ein, die das 
Wachstum der sonst normal wachsenden Schläuche zum Stillstand 
bringen, wie wir diese Verhältnisse im allgemeinen bei Selbstungen 
normal diploider Kernobstsorten vorfinden. Beim Pfirsich liegen im 
vorliegenden Fall die Dinge sicher nicht so, da ja Selbstbefruchtung 
stattfindet. 

Eine 4., wenn auch weniger wahrscheinliche Möglichkeit könnte da- 
durch gegeben sein, daß unter dem Einfluß der im Griffelkanal wirkenden 
Komponenten das Wachstum der normal sich entwickelnden Schläuche 
zum Stillstand kommt, in den anderen Sporena ber die Hemmungsfaktoren 
eliminiert werden, so daß die Befruchtung ebenfalls erfolgt, aber nun 
nicht durch die in künstlicher Kultur normal wachsenden, sondern die 
kurzen Schläuche. In diesem Fall ist auch Selbstbefruchtung gegeben, 
und zwar mit einem Ernteertrag von 32,3% (Anzahl der kurzen Schläuche). 

Eine Entscheidung der unter 1, 2 und 4 genannten Möglichkeiten kann 
letzten Endes nur durch umfangreiche Vererbungsexperimente herbei- 
geführt werden, die zum Teil schon eingeleitet sind. Es hat daher auch 
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keinerlei Wert, an dieser Stelle über die genetische Deutung der Spaltungs- 
verhältnisse zu diskutieren, da bisher Ergebnisse exakter Vererbungs- 
versuche in dieser Richtung noch nicht vorliegen. 

In diesem Zusammenhang möchte ich erinnern an die früher (BRAN- 
SCHEIDT 1929, 8. 775; 1930, 8. 414; 1933, S. 554) wiedergegebenen Befunde 
physiologischer Haplontenspaltung bei der diploiden Apfelsorte ,,Lands- 
berger Renette‘, von der betont wurde, daß wir es hier offenbar nicht mit 
einer genetisch einheitlichen Form zu tun haben. Während der Pollen 
des einen Baumes normale Keimungsverhältnisse zeigt, findet sich bei 
einem anderen regelmäßig die 1930, 8. 414, mitgeteilte Aufspaltung der 
Schläuche in lange und kurze. Im Jahre 1931 wurden Kreuzungsversuche 
ausgeführt mit der Apfelsorte „Schöner von Boskoop“ als Mutter und 
zwei Varietäten von „Landsberger Renette‘, die die oben geschilderten 
Verschiedenheiten in bezug auf die Pollenkeimung zeigten, als Vater. 
Die Ergebnisse waren: 

















Zahl 
Mutter Vater * bestäubter: ur Erntezahl 
Blüten 
Schöner von Boskoop x Landsberger Renette I 173 33 0 
Schöner von Boskoop x Landsberger Renette II 153 69 21! 
Derselbe Baum 


1 21 — 13,3% mit 51 Kernen = 3,6%. 


Der mit ‚I‘ bezeichnete Pollen von Landsberger Renette zeigte in 
künstlicher Kultur die früher näher beschriebene Aufspaltung, der 
mit ‚II‘ bezeichnete dagegen nicht. Bei der Kreuzung mit völlig nor- 
malem Pollen betrug die Ernte 13,3%, also ein recht gutes Ergebnis, 
während der aufspaltende Pollen wirkungslos gewesen ist. Es ist also 
hier die unter 3 erwähnte Möglichkeit der Beeinflussung des Schlauch- 
wachstums durch das Sekret des Griffelkanals realisiert. Es bleibt aber 
in diesem Fall die Frage offen: Warum ist in dem einen Fall (I) das 
Wachstum der in kiinstlichem Medium normal sich entwickelnden 
Schläuchen zum Stillstand gekommen, in dem anderen Fall (II) nicht ? 
Ich neige zu der Annahme, daß bei diesen durch die physiologische 
Haplontenspaltung in besonderer Weise charakterisierten Varietäten 
bei nicht nur 50% der Sporen Hemmungsfaktoren besonderer Art — 
die eben das Längenwachstum der Schläuche verhindern — vorliegen, 
sondern in allen Sporen; daß diese Hemmungsfaktoren aber in 50% 
der Körner in künstlicher Kultur und in manchen Fällen, nicht aktiviert 
werden, wie z. B. bei der oben uns besonders interessierenden Pfirsich- 
sorte ,,Elberta‘. Bei der Sorte „Landsberger Renette“ dagegen liegt 
— wie bei allen Kernobstsorten — Selbststerilität vor, und hier werden 
bei bestimmten Kreuzungen mit aufgespaltenem Pollen auch die in- 
aktiven Hemmungsfaktoren aktiviert, so daß überhaupt keinerlei 
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normales Schlauchwachstum im Griffel möglich ist. Die Schläuche 
schwellen an ihrer Spitze kugelförmig an und wachsen nicht weiter. So 
liegen ja allgemein die Dinge bei Selbstbestäubung bei unseren Kern- 
obstsorten, während hier Intersterilität nur selten ist. Bei der selbst- 
fertilen Pfirsichsorte „Elberta“ tritt dagegen auch bei Kreuzung keine 
Hemmung des Schlauchwachstums, wenigstens nicht in starkem 
Maße, ein. 

Wie verschieden die amen Wirkungsweise von Narben- und 
Griffelsekret sein kann bei verschieden differenzierten Sippen einer 
Spezies, darauf habe ich früher (1930) ausführlicher hingewiesen. 

Zur Ergänzung vorstehender Überlegungen soll noch aufmerksam 
gemacht werden auf neuerdings neu auftauchende Probleme der Wechsel- 
beziehung zwischen männlichen Haplonten und Narbe bzw. Griffel- 
kanal. Die bei den Süßkirschen auftretenden Intersterilitäten lassen sich 
im allgemeinen ohne weiteres dem Personatenschema unterordnen. Bei 
Kreuzungsversuchen mit Süßkirschen (BRANSCH&IDT 1931) stellten wir in 
einem Fall fest, daß Partner einer dreigliedrigen Intersterilitätsgruppe 
nicht unbedingt alle intersteril zu sein brauchen, wie man das bisher 
annahm. Die beiden Süßkirschensorten ,,Freinsheimer Schloßkirsche‘ und 
„Freinsheimer frühe Schwarze‘ sind miteinander völlig interfertil, beide 
sind aber mit der Sorte „Dicke Haumiiller“ intersteril. Wir haben also 
nicht eine Intersterilitätagruppe: Freinsheimer Schloßkirsche — Freins- 
heimer frühe Schwarze — Dicke Haumüller vor uns, sondern zwei Inter- 
sterilitätpaare: Freinsheimer Schloßkirsche x Dicke Haumüller und 
Freinsheimer frühe Schwarze x Dicke Haumiiller, deren linke Partner 
völlig interfertil sind. Auf diese Besonderheit hat dann KRÜMMEL (1932) 
erneut hingewiesen und bei seinen Untersuchungen ähnliche Ergebnisse 
aufgewiesen: „Prinzenkirsche“ und ,,Badebornerkirsche“ sind mit- 
einander völlig fertil, mit ,, Biittners später roter Knorpelkirsche‘ dagegen 
intersteril. Bei erneuter Nachprüfung konnten wir die früher mitgeteilten 
Ergebnisse später (BRANSCHEIDT 1933) bestätigen. Wenn auch zunächst 
hier das Personatenschema nicht anwendbar erscheint, so glaube ich 
nunmehr doch, daß durch eine Hilfshypothese — Koppelung mehrerer 
bestimmter Hemmungsfaktoren —eine Erklärung im Sinne des Personaten- 
schemas ohne Schwierigkeit gelingen wird. Darüber soll später berichtet 
werden. 

Der Vollständigkeit halber möchte ich noch darauf hinweisen, daß 
DE ANGELI (1933) bei einer Reihe von Pfirsichsorten Haplontenspaltung 
in bezug auf das Längenwachstum gefunden hat. Bei der oben behandelten 
Sorte ,,Elberta“ erhielt er Keimung von 73%, aber alle Schläuche platzten. 
Da auch andere Ergebnisse seiner Untersuchungen — er stellte in den 
meisten Fällen Selbststerilität fest, was gegen alle bisherigen ander- 
weitigen Versuche spricht und nicht stimmt — sehr zweifelhaft sind, 
erübrigt es sich, hier näher darauf einzugehen. 
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Kurze Zusammenfassung. 

Die männlichen Haplonten der Pfirsichsorte ,,Elberta‘‘ zeigen bei 
der Keimung in künstlicher Kultur Aufspaltung insofern, als 50% der 
gebildeten Schläuche im Mittel 141,75 + 1,168 u, die anderen 50% im 
Mittel 2345,58 + 9,88 u lang werden. 

Die Klassenwerte der Variabilität der kurzen und langen Schläuche 
zeigen binomiale Gesetzmäßigkeit. 

Die Aufspaltung ist faktoriell bedingt. Die Anlagen zur Bildung 
normaler Schläuche sind in beiden Pollentypen gegeben, in den kurzen 
Schläuchen wirken Hemmungsfaktoren. 

Alle Versuche, die nichtkeimenden, inaktiven Sporen zum Keimen 
kurze Schläuche 


lange Schläuche à tr 


zu bringen oder das Mengenverhältnis 


schieben, schlugen fehl. 

Für das Verhalten der Sporen auf der eigenen oder sortenfremden 
Narbe werden vier Möglichkeiten erörtert. Entscheiden kann Hier nur 
das Selbstungs- bzw. Kreuzungsexperiment. 

In diesem Zusammenhang wird auf ein Kreuzungsexperiment mit 
einer im Pollen aufgespaltenen Apfelsippe hingewiesen. Fiir die Deutung 
der Versuche ist zu beachten, daß Prunus persiaca im allgemeinen selbst- 
fertil, Pirus Malus selbststeril ist. 

Ergänzend erinnert wird an eine besondere Form der Intersterilität 
bei Süßkirschen, die sich nicht durch Intersterilitätsgruppen, sondern 
nur durch Intersterilitätspaare darstellen läßt. Wenn auch zunächst 
eine Erklärung mittelst des Personatenschemas nicht vorliegt, so wird 
doch auf die Möglichkeit der Anwendung des Personatenschemas hin- 
gewiesen. 
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(Eingegangen am 26. Juli 1933.) 


Einleitung. 

Unsere Kenntnis über die Zytologie des männlichen Gametophyten 
der Angiospermen ist noch recht lückenhaft, außerdem mangelt es 
an ausführlichen kritischen Zusammenfassungen der bisherigen Beob- 
achtungen. Damit ergibt sich für die vorliegende Arbeit ein doppeltes 
Ziel, nämlich neben der Mitteilung neuer Befunde auch die vorhandene 
Literatur nach einigen neuen Gesichtspunkten kritisch zusammen- 
zustellen. Es war daher nicht zu umgehen, daß die Literaturhinweise 
umfangreicher geworden sind, als es im Rahmen einer kurzen Arbeit 
sonst üblich ist. 

Für die Pollenschlauchuntersuchungen verdanken wir HErRIG (1919) eine 
praktische Kulturmethode, über die bei Trankowsxy (1931) nachzulesen ist. 
Hier sollen nur noch wenige Einzelheiten erläutert werden. Als Agarkonzentration 
wurde stets 0,5% gewählt, als Rohrzuckerkc trationen die folgenden: 





bei Impatiens-Arten ......... 2,5% 
Hippeastrum hybridum ..... . 2,5—5% 
Galanthus nivalis . . . . . . . . . 10% 
Leucojum vernum . . . . . . . . . 10% 
Lilium Martagon . . . . . . . . . 10% | mit Narben- 
Lilium candidum . . . . . . . . . 10% gewebe! 
Hemerocallis flava . . . . . . . . . 5—10% 
Cialis mobilise, . . 5. . . …… 2,5% 
Polygonatum multiflorum .... . 2,5—5% 


Besondere Sorgfalt wurde auf die Kultur der für die Messungen benutzten 
Pollenschläuche von Impatiens Holstii, Impatiens Sultani und Impatiens Peter- 
siana verwandt. Alle drei Arten gleichen sich morphologisch, abgesehen von 
geringen Unterschieden in der Blatt-, Stengel- und Blütenfarbe, weitgehend. Auch 
an den Pollenkérnern und im Pollenschl m wurden keine Unterschiede 

ebenso haben alle drei Arten acht Chromosomen als haploiden Satz 
(die Angaben von OTTLEY 1918, die für Impatiens Sultani sieben Chromosomen 
gezählt hat, kann ich nicht bestätigen). 

Die Pollenschläuche wurden bei einer Temperatur von etwa 25°C in einer 
verdunkelten feuchten Kammer gezogen. Pollenkörner, bei denen sich die Keimung 
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offensichtlich verzögert hatte, indem die Schläuche z. B. nach 20 Min. noch nicht 
den Mittelwert der 10-Minuten-Schläuche erreicht hatten, mußten natürlich bei 
Zusammenstellung der Messungen zu einer Tabelle unberücksichtigt bleiben. In 
guten Kulturen keimen die Pollenkörner aber meistens nahezu 100%ig und gleich- 
zeitig aus. Auch die Pflanzen, welche die Pollenkörner liefern, müssen bei einer 
angemessenen Temperatur (mindestens 25°C) gehalten werden. Bei niedrigerer 
Temperatur (in einem Fall 9—11°C) wurde bedeutend weniger Pollen gebildet, 
dessen Keimfähigkeit zudem sehr geschwächt war; oft wurde die Teilung des 
generativen Kernes hier ganz in das Pollenkorn verlegt, ehe es zum Austreiben 
der Pollenschläuche kam. 

Fixiert wurde, soweit mit Hämatoxylin gefärbt werden sollte, nach PFEIFFER 
in einem Gemisch von gleichen Teilen Methanol, Formalin und Holzessig, für die 
FevLsen-Reaktion jedoch in einem Gemisch von sechs Teilen 96%igem Äthyl- 
alkohol und vier Teilen Eisessig. Es sei besonders betont, daß die auf den Objekt- 
trägern befindliche Agarschicht die Hydrolyse von 4 Min. in n-HCl von 60° gut 
verträgt; nur mußten die Waschzeiten bei beiden Fixierungen und Färbungen 
möglichst kurz gewählt werden. Jedenfalls liefert diese Methodik nach Hinauf- 
führen in Kanadabalsam hervorragende Dauerpräparate, die, sobald man in ihrer 
Herstellung einige Geschicklichkeit erlangt hat, Schnittpräparaten an Klarheit 
wohl kaum nachstehen. 

Die Lebendbeobachtungen wurden an ‘den verschiedenen Objekten in der 
Weise vorgenommen, daß dem Zuckeragar noch soviel Neutralrot (1 : 500 in Kieler 
Leitungswasser) zugesetzt wurde, daß dieses insgesamt auf 1 : 10000 verdünnt 
war. Auf diesem Substrat wurden die Pollenschläuche in kleinen feuchten Kammern 
gezogen, die aus einem Objekttrager, einem darauf gelegten Glasring und einem 
auf diesem festgeklebten Deckglas bestanden. Das Deckglas wurde einfach ganz 
mit einer möglichst dünnen Agarschicht begossen und auf den Ring gelegt; nach 
Erkalten des Agars lag das Deckglas fest und luftdicht abschließend auf dem Ring. 
Zwischen diesen und den Objekttrager wurde eine hauchdünne Wasserschicht 
gebracht, die einmal die Luft innerhalb des Ringes feucht hielt und zugleich auch 
den Ring durch Adhäsion auf dem Objektträger befestigte. Diese feuchten 
Kammern machen selbst eine Beobachtung mit Ölimmersion möglich. 

Die beigegebenen Mikroaufnahmen wurden mit einer Leitz-Aufsatzkamera 
angefertigt, die mir Herr Dr. Dörıne in liebenswürdiger Weise zur Verfügung 
stellte. Für die Beschaffung und Kultivierung der untersuchten Pflanzen bin ich 
Herrn Garteninspektor JACOBSEN zu Dank verpflichtet. 


Es dürfte angebracht sein, noch einige Worte über den Wert der 
Pollenschlauchkulturen zu sagen. FINN (1926) nimmt ihnen gegenüber 
eine ablehnende Stellung ein, „obgleich sie ein großes, besonderes 
Interesse haben“. Später geht dann allerdings aus der Arbeit von FINN 
und Rupenko (1930) hervor, daß die Ubereinstimmungen von Kultur- 
und Griffelpräparaten sehr weitgehend sind; im wesentlichen sind nur 
die natürlich gekeimten Pollenschläuche etwas enger, und bei der Teilung 
des generativen Kernes in Kultur wird der eine Spermakern schneller 
als der zweite ausgebildet. Grundsätzlich kann wohl gesagt werden, 
daß Störungen durch Kultureinflüsse sich zur Hauptsache an der vege- 
tativen Zelle geltend machen werden, da diese in eine fremde Umgebung 
gebracht wird; an der generativen Zelle werden aber Störungen weniger 
in Erscheinung treten können, da sie aus ihrer natürlichen Umgebung, 
dem vegetativen Protoplasten, ja nicht entfernt wird. 











Heinz Diedrich Wulff: 


Erster Teil. 
Über die Bewegung der generativen Zelle im Pollenschlauch 
der Angiospermen. 
1. Einführende Literaturübersicht. 

Die Bewegung der männlichen generativen Elemente der Angio- 
spermen läßt sich in drei Wegabschnitte gliedern: 1. Die Bewegung im 
Pollenkorn, d.h. Loslösung der generativen Zelle von der Wand des 
Pollenkornes und ihr Eindringen in den vegetativen Protoplasten, 2. die 
Bewegung im Pollenschlauch, und 3. die Bewegung im Embryosack. Es 
ist bis heute unentschieden geblieben, ob die generative Zelle, bzw. die 
Spermazellen oder -kerne, diese Ortsveränderungen aktiv ausführen, 
oder ob sie passiv durch Plasmaströmungen befördert werden. Für die 
Bewegung im Pollenschlauch hatte STRASBURGER (1877f.) angenommen, 
daß sie passiv durch das strömende Plasma erfolge, und die Mehrzahl 
der Forscher schloß sich ihm an. Schon die bemerkenswerten Gestalts- 
veränderungen der Kerne vor ihrem Eintritt in den Pollenschlauch, 
wobei sie längliche oder gewundene Formen annehmen, werden nicht 
— analog den Schlüssen NawascHins für die Verhältnisse im Embryo- 
sack — etwa zur Erklärung einer Eigenbeweglichkeit herangezogen, 
sondern lediglich als eine zwangsmäßige Anpassung an die räumlichen 
Verhältnisse in dem mehr oder weniger engen Pollenschlauch aufgefaßt. 
Auch will STRASBURGER (1900) die Fähigkeit zu aktiver Bewegung von 
dem Vorhandensein von Cilien abhängig machen. Die Möglichkeit wäre 
aber wohl durchaus denkbar, daß aktive Beweglichkeit im Laufe der 
phylogenetischen Entwicklung erhalten bliebe, auch unter Verlust der 
Cilien. Könnte man in diesem Fall nicht geradezu das Fehlen der Cilien 
und die Übertragung der Lokomotionstätigkeit von ihnen auf die gesamte 
Zelle als ein Zeichen phylogenetischer Hochentwicklung ansprechen ? 

Ein Widerspruch, der gegen die passive Bewegung im Pollenschlauch 
laut wird, stammt von WELSForD (1914). Sie nimmt für die generative 
Zelle von Lilium Martagon zwar noch passive, aber für die Spermazellen 
schon im Pollenschlauch aktive Bewegung an. Wenn auch ihre Beweis- 
führung, die sich wesentlich auf eine etwas irreführende Strukturierung 
des fixierten Plasmas stützt, nur schwach ist, so hätte doch ihre Arbeit 
Anstoß zu neuen Beobachtungen geben können; offenbar wurde sie aber 
nur wenig beachtet. Lediglich West (1930) tritt ebenfalls für Eigen- 
bewegung der Spermazellen ein; eine Beweglichkeit der Spermakerne 
halt sie dagegen für unwahrscheinlich ; sie sagt (S. 103): ,, The male nuclei 
in Viola Riviniana never become vermiform, and there is therefore 
nothing to suggest, that they are capable of movement. At the same 
time, the form of the whole male cell certainly indicates motility.“ 


Gegen die Behauptung STRASBURGERs, daß die Bewegung der generativen 
Zelle durch das strömende Plasma des Pollenschlauches erfolge, kann vor allem 








Beiträge zur Kenntnis des männlichen Gametophyten der Angiospermen. 15 


eingewandt werden, daß leider bis heute gar keine Untersuchungen darüber vor- 
liegen, ob die Plasmaströme überhaupt geeignet sind, den Transport der Kerne 
zu vollführen. Die einzigen Forscher, die sich nach Amıcı (1822), dem Entdecker 
des Pollenschlauches, näher mit der hier vorkommenden Plasmaströmung befaßt 
haben, sind STRASBURGER (1877) und vor allem BosıLiorr-Preisser (19176). 
Nach den Beobachtungen des letzteren an Vinca minor, die ich für die von mir 
untersuchten Arten durchaus bestätigen kann, tritt in kurzen Schläuchen zuerst 
eine Rotation des Plasmas auf, die sich später zu einigen Längsströmen auflöst. 
Zwischen diesen entstehen dann Querverbindungen, besonders im hinteren Teile 
des Schlauches, und damit im Zusammenhang eine Zirkulationsbewegung des 
Plasmas. Einen Unterschied in der Geschwindigkeit der Ströme, die zur Spitze 
gerichtet sind, und derjenigen, die zum Kern zurückführen, festzustellen, war 
unmöglich. STRASBURGER selbst (1877) äußert sich dahin, daß er „in dickeren 
Schläuchen zahlreiche Ströme nebeneinander, oft in entgegengesetzter Richtung 
verlaufen‘ sah. Diese Feststellung trifft nach meinen Untersuchungen auch für 
das viel genannte Lilium Martagon zu. Andrerseits nimmt bei dieser Pflanze die 
generative Zelle, wie die Spermazellen, die ganze Schlauchbreite ein, so daß sie 
nicht etwa innerhalb eines zur Schlauchspitze gerichteten Teilstromes befördert 
werden könnte. Sie muß also teils von Strömen, die zum Korn, teils von solchen, 
die zur Spitze führen, getroffen werden. Da praktisch dieselbe Plasmamenge mit 
derselben Geschwindigkeit (vgl. BoBiztorr-PREISSER 1917b) vom wie auch zum 
Korn strömt, scheint die stetige Annäherung an die Schlauchspitze unerklärlich, 
wenn wir nicht, wie WELSFORD (1914) und West (1930) es für die Spermazellen 
tun, annehmen, daß sie sich aktiv bewege. 


Auch bei der Bewegung im Pollenkorn — übrigens trat STRASBURGER (1908) 
hier schon für eine aktive Bewegung ein — wird gegenüber früheren Untersuchungen 
immer mehr die Aktivität der generativen Zelle hervorgehoben (vgl. besonders 
HAxansson 1924), während man die Bewegung im Embryosack mit STRASBURGER 
(1884, 1900, 1908) meist als passiv annimmt. STRASBURGER selbst hat für seine 
Annahme zwei Hauptgründe, nämlich erstens die Ergebnisse seiner Lebendbeob- 
achtungen an Monotropa hypopitys (1900), zweitens aber erschließt er sie aus der 
passiven Bewegung im Pollenschlauch. Da diese letztere aber eine unbewiesene 
Annahme ist, kann sie die passive Bewegung im Embryosack wohl kaum begründen; 
aus der Lebendbeobachtung an Monotropa folgert STRASBURGER jedoch nur, daß 
die passive Bewegung die „wahrscheinlichere“ sei. SHIBATA (1902), der die Ver- 
hältnisse im Embryosack gleichfalls am lebenden Objekt (Monotropa uniflora) 
untersuchte, kann sich STRASBURGER dagegen nicht anschließen, sondern läßt 
eine klare Entscheidung offen. Im Gegensatz zu diesen Lebendbeobachtungen 
weiß NawascHin (1909), der seine Untersuchungen an fixiertem Material machte, 
seine Annahme aktiver Bewegung durch sehr feine Beobachtungen zu stützen 
(vgl. auch für die NawascHinsche Ansicht: GuigNaRD 1899a; Lanp 1900; GEERTS 
1909; BLACKMAN und WELSFORD 1913; WELSForD 1914; Hernia 1919; TscHERNO- 
JAROW 1926). 


Es wurde eben gezeigt, daB STRASBURGER aus der von ihm als passiv 
angenommenen Bewegung im Pollenschlauch auch auf passive Bewegung 
im Embryosack schloß. Ein Widerspruch, auf den ebenfalls schon 
LAGERBERG (1909), allerdings in umgekehrtem Sinne, hinweist, liegt 
aber darin, daß STRASBURGER nicht auch aus der aktiv gedachten Be- 
wegung im Pollenkorn eine gleiche Bewegungsweise im Pollenschlauch 
folgert. Jedenfalls dürfen wir aber wohl sagen, daß, wenn einmal für die 
generative Zelle aktive oder passive Bewegung an irgendeinem Punkte 
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ihres Lebens exakt nachgewiesen ist, ihr, bzw. ihren Teilungsprodukten 
diese Bewegungsweise wahrscheinlich auch für die ganze Dauer ihres 
Lebens zukommen wird. 


2. Untersuchungen am fixierten Material von Impatiens. 

Es muß zunächst kurz die Teilung der generativen Zelle beschrieben 
werden. Ausführlicher soll auf die hierbei gefundenen Erscheinungen 
der Karyokinese, das Problem ihrer Dynamik und die Zytokinese im 
zweiten Teil dieser Arbeit eingegangen werden, hier sei vorerst nur das 
Grundsätzliche erwähnt. 

Die generative Zelle verläßt das Pollenkorn in einem Stadium der 
Prophase, welche schon acht ziemlich kugelige Chromosomen in unregel- 
mäßiger Anordnung zeigt. Eine Kernmembran ist um den hellen Kern- 
raum herum nicht sichtbar. Die Hauptmasse des generativen Plasmas 





Ed 





Abb. 1. Generative Zelle von Impatiens Abb. 2. Generative Zellen von Impatiens 
Holstii in der frühen Prophase. Holstii in der späten Proph und späte 
Vergrößerung 900 x. Anaphase. Vergrößerung 900 x. 





findet sich vor dem Kern, meist mit lang ausgezogener Spitze. Die in 
Abb. 1 gebrachte Prophase, welche die Annahme einer aktiven Be- 
weglichkeit geradezu suggeriert, ist ganz ähnlich den von Finn (1925) 
beschriebenen Spermazellen von Asclepias Cornuti, die er in ihrem 
Aussehen schildert als erinnernd an ,,bullheads or spermatozoids of some 
organisms‘ oder „very like swimming male gametes of some organisms“. 
Diese Stadien sollen im folgenden als frühe Prophasen bezeichnet werden. 
Eine ähnliche Anordnung des Plasmas beobachtete IsHIKAwA (1918) 
übrigens auch bei Oenothera. Seine Folgerung, daß sie darauf schließen 
lasse, „that the nucleus is dragged by the plasm“, kann man vielleicht 
für die Annahme einer aktiven Beweglichkeit der generativen Zelle 
auslegen. 

In den späten Prophasen werden eine Längsstreckung der Chromosomen 
und ihre Spaltung sichtbar (Abb. 2); ihre Anordnung wird auch regel- 
mäßiger, so daß sie schließlich in der Metaphase alle in einer Reihe und 
deutlich in zwei Tochterchromosomen gespalten hintereinander liegen 
(Abb. 3). Einschnürungen und Trabanten sind oft deutlich zu erkennen, 
der Kernraum erscheint merklich vergrößert, Spindelfasern sind nicht 
sichtbar. Unter weiterer Ausdehnung des Kernraums beginnen die 
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Tochterchromosomen dann in der Anaphase auseinander zu weichen 
(Abb. 2 und 3); an den Polen angekommen, kontrahieren sie sich wieder, 
und der Kernraum erfährt eine Durchschnürung, der eine Teilung des 
Plasmas noch nicht unmittelbar folgt. Während der späten Prophase, 
der Metaphase und der frühen Anaphase ist das Plasma um den stark 
vergrößerten Kernraum herum gleichmäßiger verteilt als in der frühen 
Prophase; es liegt an den Seiten in dünner, schwer sichtbarer Schicht 
und tritt nur vor und hinter dem Kern kappenartig angesammelt 
deutlicher hervor. Die Form der Zelle drückt jetzt also keineswegs mehr 
eine Beweglichkeit aus. 
In der Telophase wird die Anordnung des Plasmas wieder eine andere 
(Abb. 4). Wir sehen jetzt wieder vor dem ersteren Tochterkern einen 
Plasmaschwanz und vor dem zwei- 
ten eine ganz feine Plasmabrücke. 


En 
a apt 
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Abb. 3. Generative Zellen von Impatiens Abb. 4. Generative Zelle von Impatiens 
Holstii in der Metaphase und friihen Holstii in der Telophase mit Einschnürung. 
Anaphase. Vergrößerung 900 x. Vergrößerung 720 x. 


Wenn diese schließlich vollends durchgeschnürt wird, entstehen zwei 
Spermazellen, die in ihrer Form der generativen Zelle der frühen Prophase 
weitgehend ähneln. In den spätesten Stadien, wenn sie normalerweise 
den Embryosack schon lange erreicht haben sollten (vgl. Leson 1929), 
wird ihr Plasma wieder gleichmäßiger um den Kern verteilt und gleich- 
zeitig oft hyalin und unfärbbar. 

Wie sind nun aber die generative Zelle, ihre Teilungsstadien und die 
Spermazellen in bezug auf die Spitze des Pollenschlauches orientiert, 
herrscht in ihrer Lage irgendeine GesetzmäBigkeit ? GuicNnarp (1904) 
— und seine Angaben werden von HAKANSSON (1924) bestätigt — 
erwähnt, daß bei den Malvaceen die generative Zelle sich in variablem 
Abstand von der Pollenschlauchspitze bewege, die beiden männlichen 
Gameten aber später stets in der vorderen Region des Schlauches zu 
finden seien. GoToH (1931) gibt in seiner Tabelle 35 eine Zusammen- 
stellung verschiedener gemessener Entfernungen der generativen Elemente 
von der Pollenschlauchspitze und sagt dazu (S. 129): ,,The male nuclei 
do not, however, maintain a regular distance between the pollen tube 
aud themselves‘; an anderer Stelle (S. 132) bemerkt er jedoch: ,, The 
time of the division of the generative cell seems, however, to have a 
relation to the growth“. Doch verfolgen wir einmal das Pollenschlauch- 
wachstum und die Lage der generativen Zelle bei Impatiens Holstii an 
Hand der in der nachstehenden Tabelle gebrachten Zahlen näher! 

Planta Bd. 21. 2 

















(Angaben in */1999 mm. M Mittelwert, m mitt- 
lerer Fehler des Mittelwertes. Gesamtzahl der 
gemessenen Pollenschläuche 467.) 
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Minuten |. Länes der, | rativen Zelle von der 
4 M, + m, M,+m, 

10 160+ 56 im Pollenkorn 
20 413+ 85 199 + 10,14 
30 613 + 105 85+ 34 
40 828 + 18,8 204 + 11,2 
50 1012 + 13,4 228+ 82 
60 1246 + 15,6 216+ 59 
70 1412 + 17,9 178 + 109 
80 1606 + 22,6 126+ 5,7 
90 — 73+ 4,08 
120 — 21+ 17 





Die in Spalte 2 gebrach- 
ten Werte zeigen uns, daB 


Zuwachs der Pollen- 
schläuche pro Zeiteinheit etwa 
der gleiche ist, wie es auch 


der 


vom Bere (1930) schon fand. 
Aus der Spalte 3 können wir 
entnehmen, daß die genera- 
tive Zelle nach etwa 10 Min. 
das Pollenkorn verlaBt, sich 
der Pollenschlauchspitze nä- 
hert und sich dann wieder 
von ihr entfernt. Schließlich 
nähern sich die (inzwischen 





gebildeten) Spermazellen wie- 


der der Spitze, wo sie fortan bleiben. In der Abb. 5 sind diese Befunde 
in Form von zwei Kurven dargestellt. Diejenige für das Pollenschlauch- 
wachstum nähert sich einer geraden Linie (vgl. Goro 1931), die für die 
generative Zelle bringt die Annäherung, Entfernung und abermalige 





Abb. 5. Kurven für das Pollen- 





Linie) bei mn Holstii. 


langsamere Annäherung an die Spitze 
recht klar zum Ausdruck. 

Wie können wir nun aber diese Un- 
regelmäßigkeiten erklären? Ein Ver- 
gleich mit dem oben geschilderten Ab- 
lauf der Karyokinese und Zytokinese 
der generativen Zelle lehrt uns folgendes: 

Die generative Zelle verläßt etwa 
10 Min. nach Aussaat die Pollenkörner. 
Ihr Kern befindet sich in einem Stadium 
der frühen Prophase, die äußere Form 
der Zelle macht aktive Beweglichkeit 
wahrscheinlich. Nach weiteren 20 Min. 
hat sich die generative Zelle der Schlauch- 
spitze (im Maximum auf 32 u) genähert, 
nunmehr legt sie sich an der Pollen- 
schlauchwandung fest und tritt in die 
weiteren Stadien der Teilung ein. Da 
der Pollenschlauch ein ausgesprochenes 


Spitzenwachstum besitzt (Acqua 1891), gerät die generative Zelle, während 
sie festliegt und der Peilenschlauch weiter wächst, wieder in größere Ent- 
fernung von der Spitze des Pollenschlauches, sie bewegt sich anscheinend 
rückläufig. Innerhalb von etwa 10 Min. sind die späte Prophase, Metaphase 
und frühe Anaphase der Kernteilung durchlaufen, während derer, wie wir 


sahen, die Anordnung des Plasmas nicht für eine aktive Beweglichkeit 
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spricht. Während der späten Anaphase und der Telophase wird die 
generative Zelle wieder beweglich — wir können das auch aus der Form 
der Einschnürung, die bei Ruhelage der Zelle als schmaler Spalt ver- 
laufen müßte, schließen (BËLAË 1928, S. 90, Anm.2) —, aber ihre 
Bewegung ist nur langsam, der Abstand von der Schlauchspitze ändert 
sich kaum. Erst die Spermazellen, die etwa 60 Min. nach Aussaat fertig 
gebildet sind, vermögen sich wieder schneller zu bewegen, als das Schlauch- 
wachstum vor sich geht, so daß sie sich allmählich der Spitze wieder 
nähern, der sienun beim weiteren Wachs- 
tum in ziemlich gleichbleibendem Ab- 
stand folgen. 

Zur Stützung meiner Annahme einer 
Aktivität der generativen Zelle im 
Pollenschlauche verweise ich nochmals 
auf WELSFORD (1914) und Wesr (1930), 
die schon von der STRASBURGERschen 
Hypothese abgerückt waren; die an- pp. 6. Metaphasedergenerativen Zelle 
genommene Festlegung der generativen pires Se mehr 
Zelle an der Pollenschlauchwand, so ver- Zelle gelegenen vegetativen Kernes. 
ständlich sie biologisch ist, soll noch a nr eee 
durch einige Hinweise erhärtet werden. 

Bei der Keimung des Pollenkornes verläßt im allgemeinen der 
vegetative Kern, der bekanntlich das Schlauchwachstum zu regeln hat, 
das Pollenkorn zuerst, ihm folgt die generative Zelle. Hat nun aber die 
letztere zufällig das Pollenkorn zuerst verlassen, so wird es natürlich 
das Bestreben des vegetativen Kernes sein, dennoch die Pollenschlauch- 
spitze zu erreichen. Er wird also die generative Zelle überholen, wie es 
schon mehrfach beschrieben worden ist (ELFvING 1879; OSTERWALDER 
1898; GAGER 1902; SAWYER 1917; Wyrıe 1923; Tranxowsky 1931; 
O’Mara 1933). Dazu würde er die beste Gelegenheit finden, während die 
generative Zelle unbeweglich an der Pollenschlauchwandung liegt. 
Tatsächlich finden sich derartige Bilder häufig, zwar nicht bei Impatiens, 
wo der vegetative Kern anscheinend stets vorangeht, wohl aber bei 
Lilium Martagon, Lilium candidum und Hemerocallis flava. Abb. 6 
zeigt eine Metaphase der generativen Zelle bei Hemerocallis flava; rechts 
oberhalb der generativen Zelle ist der Nucleolus des vegetativen Kernes 
deutlich zu erkennen. 

Weiter macht die Abb. 7, die eine Anaphase der Teilung des gene- 
rativen Kernes von Liliwm candidum darstellt, durchaus den Eindruck, 
als ob sich hier die generative Zelle festgelegt hatte. Die faserigen 
Strukturen in der Oberfläche der rechten Zellhälfte dürften wohl als 
durch das vorbeifließende Plasma hervorgerufen zu deuten sein. Gleich- 
zeitig erscheint das Plasma der generativen Zelle durch die Plasma- 
strömung im Schlauch aus der rechten Zellhälfte in die linke gedrückt. 

2+ 
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Besonders betont sei noch, daß die Pollenschläuche von Impatiens 
zu den wenigen bisher bekannten gehören, die in Kultur die zur Be- 
fruchtung nötige Länge erreichen (vom BERG 1930; Goro 1931). Diese 


Abb. 7. Anaphase der generativen Zelle von Lilium candidum. In der rechten Zellhälfte 
Faserstrukturen. Vergrößerung 720 x. 


Tatsache berechtigt zu dem Schluß, daß die beobachteten Lage- 
beziehungen zwischen der generativen Zelle und der Pollenschlauch- 
spitze durchaus den natürlichen Verhältnissen entsprechen. 


3. Lebendbeobachtungen über die Bewegung der generativen Zelle im 
Pollenschlauch. 

Wenn die Untersuchungen am fixierten Material auch für eine aktive Be- 
weglichkeit der generativen Zelle sprechen, so mußte es doch wünschenswert 
erscheinen, an lebenden Objekten dieses Problem weiter zu verfolgen. Namentlich 
über den Bewegungsmodus können natürlich nur Lebendbeobachtungen Sicheres 
aussagen. NAWASCHIN (1898) sagt auf Grund seiner Befunde an fixierten Embryo- 
säcken, „daß die männlichen Kerne, während sich dieselben noch frei im Proto- 
plasma des Embryosackes befinden, die Fähigkeit selbständiger Bewegung besitzen, 
welche letztere sich mit der Bewegung eines sich windenden Wurmes vergleichen 
läßt“. Auch die Abb. 1 von Impatiens könnte für eine solche Bewegungsweise 
sprechen. Es wurde aber oben schon gesagt, daß z. B. bei Lilium Martagon die 
generative Zelle oft die ganze Schlauchbreite einnimmt; eine Bewegung durch 
„Winden‘‘ wäre in diesem Fall also wohl unmöglich. Andrerseits ist auch zu 
bedenken, daß die gewundenen Formen doch bis zu einem gewissen Grade durch 
die Fixierung bedingt sein können, und NAwAscHin stützt sich in der Tat auch nicht 
nur auf diese Formen bei der Annahme aktiver Bewegung der Spermakerne im 


Embryosack. 

Über den Modus der von ihnen als aktiv angenommenen Bewegung 
der Spermazellen im Pollenschlauch äußern sich Wersrorp (1914) und 
West (1930) nicht; eine interessante Bemerkung findet sich aber bei 
SCHAFFNER (1901) über Erythronium: „The generative nucleus is large 
and is surrounded by dense-staining cytoplasm which is organized into 
a cell amoeboid in form“. Zu der Bewegung selbst nimmt ScHAFFNER 
aber nicht Stellung. Unter anderem beschrieben auch ScHoc# (1920) 
und Wöycıckı (1923) amöboidgestaltete generative Zellen im Pollen- 
korn, ohne daraus bewußt eine amöboide Bewegung abzuleiten, sondern 
ScHocH meint sogar, daß diese Formänderungen durch Strömungen im 
vegetativen Protoplasten bedingt seien. Eingehende Beobachtungen 
über derartige Strömungen vor der Keimung der Pollenkörner sind aber 
meines Wissens nicht gemacht worden. 
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Eine Amöboidie der generativen Zelle kommt auch in der Abb. 8 
von Lilium candidum zum Ausdruck. Hier hat sich das Ende des Pollen- 
schlauches auf Grund irgendwelcher Kultureinflüsse abnorm verbreitert, 
und die generative Zelle zeigt „pseudopodiale‘‘ Fortsätze als Ausdruck 
ihrer Fähigkeit, ihre Oberflächenspannung zu ändern. 

Wie sind nun aber die äußeren Bedingungen für eine aktive, etwa 
eine amöboide Bewegung der generativen Zelle im Pollenschlauch ? Als 
gesicherte Tatsache wissen wir durch zahlreiche Untersuchungen, daß 
der Pollenschlauch erst eine gewisse Länge erreicht haben muß, ehe die 
generative Zelle in ihn einwandert. Wenn die generative Zelle sich aktiv 
bewegt, kann dies natürlich um so leichter geschehen, je dünnflüssiger 
das Schlauchplasma ist. 
Dieses erhöht nun aber 
während der Keimung 
zweifellos seine Liquidi- 
tät, ja es wird sogar 
— ein seltener Fall —- 
mischbar mit Wasser 
(SEIFRIZ 1921). Andrer- 
seits ist das generative 
Plasma wohl recht ener- 
giereich, es besteht, um 
ren Ye 
minologie zu. reden, we- 
sentlich aus dem ,,Kinoplasma‘ der Spindelfasern der Teilung des 
primären Pollenkornkernes. Auch tritt Prec# (1924) dafür ein, daß es 
„höchstwahrscheinlich nur Eiweißstoffe.... enthält“. Die Viskositäts- 
unterschiede der beiden Plasmen würden demnach eine Eigen- 
beweglichkeit der generativen Zelle innerhalb des Schlauchplasmas 
ermöglichen. 

Lebendbeobachtungen vital gefärbter generativer Zellen hat wohl 
Wöycıckı (1926) zuerst vorgenommen, und zwar an Haemanthus Katha- 
rinae. Mir dienten für meine Untersuchungen ebenfalls Amaryllidaceen, 
nämlich Hippeastrum hybridum, Galanthus nivalis und Leucojum vernum. 
Schon im Pollenkorn ist in der generativen Zelle ein Vakuom deutlich 
sichtbar; es ist gleichmäßig um den generativen Kern gelagert. Wenn 
die generative Zelle in den Pollenschlauch eindringt, wird die Anordnung 
des Vakuoms jedoch eine andere: Hinter dem Kern bildet es eine kleine 
runde Kappe, seitlich umgibt es ihn in ganz dünner Schicht; vor ihm 
endlich liegt es auch kappenförmig, aber oft in eine oder mehrere Spitzen 
ausgezogen. Diese Lagerung des Vakuoms „aux extrémités de la cellule 
génératrice, sous forme de deux coiïffes wird auch von Wöycıck1 für 
Haemanthus Katharinae beschrieben. In giinstigen Fallen wird um das 
vakuomhaltige Plasma noch eine vakuomfreie, äußerst feinkörnige 
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Plasmaschicht sichtbar, besonders am Vorderende der Zelle, wo sie zu 
einem „Schwanz‘ ausgezogen ist. 

Die Plasmaströme an den Wänden des Schlauches bestehen aus 
grobgranuliertem Plasma von hoher Liquidität. Im Innern des Schlauches 
befinden sich ganz schwach rosa gefärbte, riesige Vakuolen. Die Ge- 
schwindigkeit der Plasmaströmung ist nahe der Spitze gering, sie nimmt 
nach dem Pollenkorn hin allmählich an Schnelligkeit zu. Für die 
Geschwindigkeit wurden in einem Schlauche Werte zwischen 60 und 
130 in der Minute gemessen. Bei einer Einstellung des Mikroskops 
waren meist zwei oder drei verschieden gerichtete Ströme sichtbar, an 
der ganzen Wandung des Pollenschlauches bewegen sich zwei bis sieben. 

Bei Hippeastrum hybridum, wo die generative Zelle, wenigstens bei 
den in Kultur gezogenen Pollenschläuchen, eben die Hälfte der Schlauch- 
breite einnimmt, konnte nun festgestellt werden, daß sie sich etwa 
2—21/, Stunden nach Aussaat meistens innerhalb eines zur Spitze 
gerichteten Stromes befindet. Oft gerät sie aber an Stellen, an denen 
die Ströme sehr schmal sind, oder an Biegungen des Pollenschlauches 
in einen zum Korn gerichteten Strom hinein. Niemals wurde jedoch 
bemerkt, daß sie von diesem rückwärts bewegt wurde, sondern sie konnte 
auch dann, allerdings nur sehr langsam, ihre alte Richtung beibehalten. 
Im Gegensatz dazu wurden öfter größere, hantelförmige Plastiden 
gesehen, die unregelmäßig vom Plasma bald kornwärts, bald spitzen- 
wärts getrieben wurden. Auch über Stellen des Schlauches, an denen 
sich kein strömendes Plasma befand, sondern an die sich unmittelbar 
die große, schwach rosa gefärbte Vakuole anlegte, konnte sich die 
generative Zelle, unabhängig von einer sichtbaren Strömung, gleitend 
vorwärts bewegen. Wenn sie sich aber auch über eine derartige strömungs- 
freie Stelle oder gegen eine zum Korn gerichtete Strömung zu bewegen 
vermochte, so befand sie sich doch bald wieder innerhalb eines zur 
Spitze führenden Stromes. Man darf also wohl schließen, daß die 
generative Zelle meist innerhalb eines zur Spitze führenden Stromes 
bis zu einem gewissen Grade passiv treibt, daß sie aber sehr wohl zu 
Eigenbewegungen fähig ist, die sie wieder in einen solchen Strom gelangen 
lassen, wenn sie einmal aus ihm herausgekommen war. 

In der Gestalt der generativen Zelle gingen nun aber Veränderungen 
vor sich, die man als amöboid bezeichnen muß. Der vordere Plasma- 
schwanz konnte innerhalb weniger Minuten kürzer und dicker oder 
länger und dünner werden; er vermochte sich auch aktiv gegen eine 
entgegengerichtete Plasmaströmung, die ihn zunächst nach hinten riß, 
wieder gerade zu strecken. Auch am hinteren Ende konnten Gestalts- 
veränderungen wahrgenommen werden, bisweilen entstand hier ebenfalls 
ein kurzer, dicker, schwanzartiger Fortsatz. 

Bei den anderen von mir untersuchten Pflanzen, Galanthus nivalis 
und Leucojum vernum, liegen die Verhältnisse anders und interessanter; 
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die generative Zelle ist hier so breit, daß sie die ganze Schlauchbreite 
einnehmen kann. Man kann, und zwar besonders gut an Leucojum 
vernum, im Laufe von ungefähr 10 Min. an der im Schlauch in Bewegung 
befindlichen Zelle folgendes beobachten: 

Zunächst konnte die generative Zelle etwa so breit sein, daß sie die 
durchgehende Plasmaströmung unterband; es befanden sich dann vor 
und hinter ihr zwei sicher voneinander getrennte Plasmarotationen, die 
immer an der generativen Zelle umkehrten. Es war nun zu beobachten, 
wie eine Streckung der generativen Zelle eintrat — bei Leucojum recht 
langsam, bei Galanthus dagegen oft ruckartig —, so daß sie soweit 
verschmälert wurde, daß an einer Seite für einen oder zwei Plasmaströme 
Platz frei wurde. Allmählich verbreiterte sich die generative Zelle dann 
aber wieder, so daß die durchgehende Plasmaströmung wieder unter- 
bunden wurde. Während dieser geschilderten Formveränderungen näherte 
sich die generative Zelle stetig der Spitze des Pollenschlauches; eine 
Bewegung nach dem Korn zurück wurde auch hier in keinem Fall 
gefunden. 

Während die Kontraktionsphase der generativen Zelle sicher teilweise 
durch die Plasmaströmung bedingt sein wird, geschieht ihre Ausdehnung 
unbedingt durch eine aktive Bewegung. Das wird auch dadurch wahr- 
scheinlich gemacht, daß an die Wandstellen, von denen sie sich ablöst, 
zunächst gar kein Plasmastrom vordringt; unmittelbar nach ihrer Aus- 
dehnung kann man nämlich sehen, daß eine rosa gefärbte Vakuole die 
freigewordene Stelle einnimmt. Das Durchströmen des Plasmas erfolgt 
erst geraume Zeit später. 

Das Auftauchen einer Vakuole neben der generativen Zelle spricht 
nicht für die von Wöycıckı angenommene Tätigkeit einer ,,Keimungs- 
vakuole“ bei der Bewegung der generativen Zelle. Meiner Ansicht nach 
vermag die „Keimungsvakuole‘ höchstens das Vordringen des Plasmas 
einschließlich des vegetativen Kernes und der generativen Zelle in den 
Pollenschlauch zu erklären, nicht aber die Bewegung der generativen 
Zelle selbst. 

Die bei Jmpatiens gefundene Festlegung der generativen Zelle während 
der Kernteilung konnte auch am lebenden Objekt beobachtet werden. 
Wenn die generative Zelle bei den drei untersuchten Arten nahe an die 
Pollenschlauchspitze gelangt war, wurde sie mit dieser zusammen im 
Gesichtsfeld eingestellt; es war dann zu beobachten, wie die Schlauch- 
spitze langsam aus dem Gesichtsfeld herauswuchs, während die gene- 
rative Zelle — von minimalen Schwankungen, die offenbar durch das 
strömende Schlauchplasma hervorgerufen waren, abgesehen — an 
derselben Stelle liegen blieb. Besonders aufschlußreich war eine Beob- 
achtung, daß eine festgelegte Zelle von Hippeastrum durch irgendwelche 
unerklärlichen Kräfte von der Wandung gelöst wurde. Die Zelle geriet 
in einen zum Korn gerichteten Strom und wurde sehr schnell aus dem 
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Gesichtsfeld befördert. Dies war der einzige Fall, in dem ich eine 
generative Zelle zum Korn zurück bewegt werden sah. 

Eine Amöboidie oder Metabolie der generativen Zelle, die durch die 
geschilderten Beobachtungen wahrscheinlich gemacht ist, würde nun 
aber auch innerhalb des generativen Plasmas eine Strömung bedingen. 
Für diese läßt sich eine Angabe von MopiLewsKk1 (1918) über fixiertes 
Material von Neottia Nidus avis anführen; er sagt: ,, The cytoplasm has 
a very fine fibrillar structure. The direetion of these plasma-streams is 
parallel to the long axis of the generative cell; they stretch from the 
nucleus, lying in the middle of the cell, to the pointed ends of it.“ 
Kürzlich beschrieb auch O’Mara (1933) Strömungen in der generativen 
Zelle von Lilium regale, doch sind seine Beobachtungen ebenfalls nicht 
am lebenden Objekt vorgenommen. 

Die Art und Weise der Zytokinese bedingt aber zweifellos eine 
Strömung im generativen Plasma. Wie bei Jmpatiens findet sie nämlich 
durch Einschnürung statt, während gleichzeitig in dem Vakuom eine 
bemerkenswerte Lageveränderung auftritt, die auch nur Ausdruck einer 
Plasmaströmung sein kann. Wenn die Kernteilung erfolgt ist, wird das 
Vakuom, das sich vorher wesentlich an den Polen des generativen 
Kernes befand, auch in die Mitte der Zelle, zwischen die beiden Tochter- 
kerne umgelagert, so daß es infolge der Einschnürung der Zelle in lange 
Fäden zwischen den beiden Kernen ausgezogen wird. Kurz nach der 
Vollendung der Teilung hat das Vakuom beider Spermazellen zur Mitte 
gekehrte, zinkenartige Fortsätze, später findet es sich in den Spermazellen 
jedoch wieder in einer ähnlichen Verteilung wie anfangs in der ungeteilten 
generativen Zelle. Eine Umbiegung der generativen Zelle in der Ana- 
phase, wie Wöycıcki sie für Haemanthus Katharinae beschreibt, wurde 
nicht beobachtet. Da die Dauer der Zytokinese 6 Stunden und mehr 
beträgt, konnte die Umlagerung des Vakuoms, die sehr langsam vor sich 
geht, aber nicht direkt wahrgenommen werden. Vergleichsweise wurden 
auch einige Präparate von Hippeastrum hybridum und Leucojum vernum 
fixiert und gefärbt. An Hand dieser konnte festgestellt werden, daß 
weder Spindelfasern noch ein Phragmoplast bei der Teilung auftreten. 
Jeder Versuch, die Strömungen, welche durch die Umlagerung des 
Vakuoms, die Formveränderungen und die Zytokinese der generativen 
Zelle bedingt werden, am lebenden Objekt exakt nachzuweisen, scheiterte. 
Der Grund dafür ist — abgesehen von der Kleinheit des Objekts — in 
der Feinheit der Granulierung des generativen Plasmas (vgl. Wövcıck1 
1926) und in der durcb die Plasmaströmungen im Schlauch verursachten 
Uniibersichtlichkeit za suchen. Auch im Dunkelfeld wurden lediglich 
die amöboiden Formveränderungen beobachtet, eine Plasmaströmung 
war so ebenfalls nicht eindeutig sichtbar. Es muß zugegeben werden, 
daß durch das Fehlen des direkten Nachweises von Plasmaströmungen 
innerhalb der generativen Zelle meinen Untersuchungen ein Mangel 
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anhaftet; aber alle übrigen geschilderten Beobachtungen machen es 
doch wahrscheinlich, daß die generative Zelle und die Spermazellen im 
Pollenschlauch nicht rein passiv durch die Strömungen im vegetativen 
Protoplasten befördert werden. Wenn aber die generative Zelle und die 
Spermazellen im Pollenschlauch die Fähigkeit aktiver Bewegung zeigen, 
dann ist wohl der Schluß berechtigt, daß auch im Pollenkorn das 
Eindringen in den vegetativen Protoplasten ein aktiver Vorgang seitens 
der generativen Zelle sein kann, und daß die Nawascutnsche Annahme 
einer aktiven Bewegung der Spermakerne im Embryosack große Wahr- 
scheinlichkeit für sich hat. 


4. Zur Bedeutung, zum Vorkommen und zur Beschaffenheit des 

generativen Plasmas. 

Über die Bedeutung des generativen Plasmas ergibt sich aus den 
vorstehend geschilderten Beobachtungen folgendes: Der generative Kern 
der Angiospermen braucht den ihn umhüllenden Zellenleib, falls die 
Teilung im Schlauch stattfindet, um sich an der Pollenschlauchwandung 
festzulegen und auch zum Schutz gegen die Plasmaströmung, die sonst 
wohl die ordnungsgemäße Verteilung der Chromosomen gefährden 
könnte; vielleicht kommen dem Plasma ebenfalls Ernährungsfunktionen 
während der Karyokinese zu, worauf sein Vorhandensein bei den drei- 
kernigen Pollenkörnern schließen ließe. 

Es muß also gefordert werden, daß der generative Kern wenigstens 
bis zur Anaphase seiner Teilung Eigenplasma besitzt. Dem stehen aber 
eine Reihe von Angaben, die sich in der Literatur finden, entgegen 
(z. B. ELrvinG 1879; GVIGNARD 1882; SHOEMAKER 1905; SHREVE 1906; 
GEERTS 1909; Gow 1913; Hrusser 1915; UmIKER 1920; SCHÜRHOFF 
1921; HAxansson 1924; STENAR 1925; Rockn 1927; SCHÜRHOFF 1931). 
Diesen Angaben darf aber keineswegs eine allzu große Bedeutung 
zugemessen werden, da sie zum großen Teil nicht aus Spezialarbeiten 
über den männlichen Gametophyten stammen; eine genaue Unter- 
suchung über das Vorkommen von generativem Plasma erfordert jedoch, 
um zuverlässige Resultate zu ergeben, längere Erprobung einer geeigneten 
Fixierung, Färbung und Differenzierung. Bei mehreren der oben ange- 
führten Forscher liegen zweifellos Beobachtungsfehler vor. So beschreibt, 
um nur einige Beispiele der Unzuverlässigkeit herauszugreifen, Guic- 
NARD (1882) für Neottia Nidus avis nackte generative Kerne, MoDILEWSKI 
(1918) aber generative Zellen; STENAR (1925) gibt für Haemanthus 
Katharinae ebenfalls nur generative Kerne an, während Wöycıck1 (1926) 
hier generative Zellen gesehen hat. HERRIG (1922) und STENAR (1925) 
schildern für Clivia nobilis das Vorkommen nackter generativer Kerne, 
während eine Nachuntersuchung (Vitalfärbung mit Neutralrot) mir 
zeigte, daß nicht nur um den generativen Kern, sondern auch um die 
Spermakerne ein eigener Zellenleib zu erkennen ist. SCHÜRHOFF (1921) 
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will bei Melandrium album kein Eigenplasma um den generativen Kern 
gesehen haben, STRASBURGER (1910) beschreibt es dagegen für Melan- 
drium rubrum. In derselben Arbeit gibt SCHÜRHOFF weiter an, daß 
ebenfalls bei Sambucus racemosus kein Eigenplasma vorhanden ist. 
Sowohl für Melandrium album, als auch für Sambucus racemosus schildert 
SCHÜRHOFF aber, daß generativer Kern und Spermakerne stets von 
einem „leeren Raum“ umgeben seien, welcher, wie SCHÜRHOFF selbst 
sich äußert (S. 153), „nicht auf die Vorbehandlung des Materials zurück- 
zuführen ist“. Es ist nur unverständlich, wie ein ‚leerer Raum“, also 
etwas völlig Substanzloses, im Pollenkorn so konstant anwesend sein 
und auch im Pollenschlauch noch erhalten bleiben kann! Andrerseits 
gibt SCHÜRHOFF für Melandrium album eine ausgezeichnete Schilderung 
von dem Übergang des anfangs vorhandenen Zytoplasmas zu diesem 
„leeren Raum“. Ich möchte daraus entnehmen, daß das generative 
Plasma nur seine Färbbarkeit ändert, das ScHürHorr schließlich hyalines, 
unfärbbares Plasma gesehen hat, wie es zuerst von GoLısskı (1893) 
bei Gramineen gefunden und später noch häufiger beschrieben ist 
(NawascHIn 1897; Guienarp 1899b f.; Duccar 1900; MERRELL 1900; 
GAGER 1902; Pace 1909, Abb. 43; Beer 1911; JueLz 1911, Abb. 24; 
ARMAND 1912; NawascHın und Finn 1912; TscHERNOJAROW 1915, 
1926; Herrıc 1919; ScHocH 1920), oft aber vielleicht auch, wie es 
nahe liegt, als Fixierungsartefakt gedeutet wurde (SARGANT 1897 ?; 
DAHLGREN 19162). Es scheint nicht ausgeschlossen, daß wir es bei 
dem Auftreten dieser merkwürdigen Unfärbbarkeit mit einer Degene- 
rationserscheinung zu tun haben, da es vorkommt, daß vorher färb- 
bares Plasma im Pollenschlauchende hyalin wird, z. B. bei Æcheveria 
(HerriG 1919) und bei den von mir untersuchten /mpatiens-Arten. 

Ich möchte annehmen, daß auch die übrigen, hier nicht näher 
behandelten Angaben über das Vorkommen von nackten generativen 
Kernen einer kritischen Betrachtung oder einer Nachuntersuchung nicht 
werden standhalten können. 

Es wurde in dieser Arbeit schon mehrfach ein mit Neutralrot nach- 
gewiesenes Vakuom in der generativen Zelle erwähnt. Ein solches 
konnte ich bisher nur bei manchen Monokotylen, nicht aber bei Diko- 
tylen finden. Sein Vorkommen dürfte wohl von der Größe der gene- 
rativen Zelle abhängen; bei Monokotylen mit einer kleinen generativen 
Zelle (mehrere Bromeliaceae, Cordyline, Chamaerops, Tradescantia u. a.) 
war es nicht vorhanden. Bekanntlich besitzt die generative Zelle der 
Dikotylen meist nur wenig Plasma; ob aber bei ihnen nie ein Vakuom 
auftritt, könnten erst umfassendere Untersuchungen zeigen. 

Die Vakuomfärbung mit Neutralrot kann also in manchen Fällen 
gleichzeitig als bequemer Nachweis für generatives Plasma benutzt 
werden; so stellte ich fest, daß bei Sprekelia formosissima, Scilla bifolia, 
Scilla amoena, Eucharis amazonica, Ornithogalum nutans, Canna flaccida 
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und Muscari botryoides generatives Plasma vorhanden ist; bei den erst- 
genannten vier Pflanzen konnte auch seine Aufteilung in Spermazellen 
beobachtet werden, während bei den letzteren der Versuch vorher 
abgebrochen wurde. 

In den neueren Arbeiten wird immer mehr das Vorkommen von 
Spermazellen beschrieben im Gegensatz zu älteren, nach denen den 
Angiospermen nur nackte Spermakerne zukommen sollen. Nach Koer- 
NICKE (1906), dem sich STRASBURGER (1908), Guienarp (1922) und 
SCHÜRHOFF (1926) anschlossen, entstehen aus der Teilung der generativen 
Zelle deshalb nackte Spermakerne, um diese durch das Fehlen eigenen 
Plasmas außer Stand zu setzen, sich „unzweckmäßigerweise‘‘ nochmals 
zu teilen. Es ist aber bei den neueren Untersuchungen keineswegs 
beobachtet worden, daß die Spermazellen sich besonders häufig abermals 
teilten. Andrerseits beschreibt UMIKER (1920) weitere Teilungen von 
Spermakernen bei Helosis guayanensis. 

Es scheint also, daß die Anwesenheit eigenen Plasmas für eine Teilung 
der Spermakerne gleichgültig ist: Wie der Kern der Pollenmutterzelle die 
Tendenz hat, unter Reduktionsteilung die vier primären Mikrosporen- 
kerne entstehen zu lassen, wie diese sich in der Regel in einen vegetativen 
und einen generativen Kern teilen, wie der letztere zwei Spermakerne 
erzeugt, so geht diesen eben normalerweise die Fähigkeit zu weiteren 
Teilungen ab. Teilen sie sich dennoch, so mag das nicht gerade durch 
die Anwesenheit von Eigenplasma, sondern durch eine Anormalität 
im Kern selbst oder durch unbekannte Außenfaktoren bedingt sein. 

Ebenso wenig konnte trotz eingehender Untersuchungen bisher eine 
Teilnahme des generativen Plasmas an der Befruchtung nachgewiesen 
werden. Wenn auch manche Vererbungserscheinungen für seine Be- 
teiligung sprechen, so steht der anatomische Nachweis doch noch aus!. 
Zusammenfassend kann also gesagt werden, daß der Besitz von Eigen- 
plasma für den generativen Kern zwar höchst wichtig, für die Sperma- 
kerne aber offenbar gleichgültig ist. 


Zweiter Teil. 
Über das Vorkommen von Spindelfasern bei der Teilung der generativen 
Zelle im Pollenschlauch der Angiospermen. 
1. Der gegenwärtige Stand der Untersuchungen. 


Die Teilung der generativen Zelle im Pollenschlauch wurde zuerst von ELFVING 
(1879) beobachtet und dann von STRASBURGER (1884) näher verfolgt. Dieser 


1 Der Nachweis für eine Teilnahme des generativen Plasmas an der Befruchtung 
wurde bei Hippeastrum hybridum durch Bestäubung mit vital gefärbtem Pollen 
zu erbringen versucht. Bisher konnte we festgestellt werden, daß die Färbung 
mit Neutralrot das Pollenschlauchw ı offenbar nicht herabsetzt, sondern 
daß die gefärbten Pollenschläuche fähig sind, die Samenanlagen zu erreichen. 
Die Befruchtung selbst vermochte ich noch nicht zu verfolgen; die Versuche sollen 
aber, sobald die Pflanzen wieder blühen, fortgesetzt werden. 
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kommt dabei zu dem Schluß, daß die Teilungsstadien des Kernes die charakte- 
ristischen Figuren der indirekten Kernteilung zeigten. Nach seinen Zeichnungen 
könnte man allerdings zu einer andern Ansicht kommen. Von den vier unter- 
suchten Pflanzen bringt STRASBURGER in Tafel I, Abb. 8 eine beginnende Anaphase 
von Convallaria Polygonatum (= Polygonatum officinale), bei der keinerlei Spindel- 
fasern abgebildet sind. In Abb. 9 bringt er dann von derselben Pflanze eine 
Telophase mit Phragmoplast und Zellplatte, und auch für Staphylea, Lathyrus 
monianus und Digitalis purpurea gibt er nur Zeichnungen der Telophase mit 
Phragmoplasten und (außer bei Lathyrus montanus) Zellplatten. Es scheint also, 
nach den Abbildungen zu urteilen, daß erst während der Telophase Fasern auftreten, 
vielleicht auch eine Zellplatte angelegt wird. Übrigens dürften die Angaben 
STRASBURGERs über Convallaria und Digitalis wohl durch die Arbeiten TRAN- 
KowskyYs (1931) und Rupenkos (1929) als überholt angesehen werden können. 

Aus neuerer Zeit ist hier die Arbeit MopıLewskıs (1918) anzuschließen. Dieser 
sah bei Neottia Nidus avis — ähnlich wie STRASBURGER bei den oben genannten 
vier Pflanzen — erst in der Telophase Phragmoplasten mit Zellplatten, die offenbar 
nur vorübergehend angelegt und sehr zart waren. Immerhin kommt MopILEwsKI 
zu dem Schluß, daß der Mechanismus der Teilung des generativen Kernes nicht 
wesentlich von dem jedes anderen Kernes abweiche. 

Mehrere Arbeiten sind dann über Lilium Martagon erschienen, die später im 
Zusammenhang besprochen werden sollen. Hier sei nur schon betont, daß es durch 
die klassischen Untersuchungen NawascHins (1910) an dieser Pflanze einmal 
endgültig klargelegt wurde, daß die Teilung des generativen Kernes im Pollen- 
schlauch normalerweise ohne das Auftreten der achromatischen Figur abläuft. 
Vor Nawascatn hatten auch schon OsTERWALDER (1898) für Aconitum Napellus 
und Dussar (1900) für Symplocarpus foetidus das Fehlen der Spindelfasern 
ausdrücklich hervorgehoben; nach NawascHin liegen noch zahlreiche bestätigende 
Angaben vor, nämlich von FRISENDAHL (1912) für Myricaria germanica, von 
Heusser (1915) für Himantoglossum hircinum, von Hxrrıc (1919) für Echeveria 
Desmetiana und (1922) für Clivia nobilis, von Wöycıckı (1926) für Haemanthus 
Katharinae, von RuDENKO (1929) für einige Scrophulariacese, von Finn und 
RupDenko (1930) für einige Orobanchaceae, von TRANKOWSKY (1931) für Convallaria 
majalis und Galanthus nivalis, von O’Mara (1933) für Liliwm regale (vgl. auch meine 
Befunde an Impatiens, Hippeastrum und Leucojum aus dem ersten Teil dieser 
Arbeit). 

Gegenüber dieser Mehrzahl von Untersuchungen ist doch seit dem Erscheinen 
der NawascHisschen Arbeit noch in vier Fällen wieder das Auftreten von Spindel- 
fasern beschrieben worden, nämlich von Herrıc (1922) für Lilium candidum und 
von TRANKOWSKY (1931) für Hemerocallis flava. Diese beiden Fälle sollen 
anschließend auf Grund eigener Untersuchungen näher betrachtet werden; 
außerdem geben dann FRISENDAHL (1927) für Elatine triandra und Mance (1929) 
für Viola odorata var. praecox Spindelfasern und Phragmoplasten an, in denen aber 
eine Zellplatte nicht eingezeichnet ist. In den beiden letzteren Fällen handelt es 
sich, ganz abgesehen davon, daß die Teilung der generativen Zelle bei Elatine 
triandra meist schon im Pollenkorn stattfindet, um kleistogame Blüten, deren 
Pollenkörner in den Antheren auskeimen. Auf diese beiden offenbar abnormen 
Fälle sei hier nicht weiter eingegangen, da diese Arbeit nur auf die Teilung der 
generativen Zelle innerhalb in Kulturen oder im Griffel gewachsener Pollenschläuche 
beschränkt werden soll. 

Die Teilung der generativen Zelle bei Viola wurde auch von West (1930) an 
der kleistogamen Viola Riviniana verfolgt. Sie kann hier im Pollenkorn oder 
-schlauch stattfinden; Wests Abb. 16—19, in denen Spindelfasern und Phragmo- 
plasten gezeichnet sind, beziehen sich aber nur auf das Pollenkorn. — Die von 
LAGERBERG (1909) gegebene kurze Darstellung einer nicht näher bezeichneten 
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Viola-Art, bei der im Pollenschlauch auch Spindelfasern und Phragmoplasten 
auftreten sollen, deckt sich vielleicht mit der Angabe von Mapes; durch das Fehlen 
des Artnamens entzieht sie sich schließlich einer Nachprüfung. 


2. Zur Teilung der generativen Zelle im Pollenschlauch von Lilium. 


a) Lilium Martagon. 

Mehrere Arbeiten sind bereits über Lilium Martagon erschienen, und 
zwar verdanken wir die ersten Beobachtungen GUuIGNARD (1891). Dieser 
Forscher will sowohl Centrosomen als auch Spindelfasern und Zellplatten 
gesehen haben; doch in dem Maße, wie die Centrosomen widerlegt sind, 
dürften auch seine übrigen Angaben kaum noch Anspruch auf Beachtung 
machen. SARGANT (1897) fand im Gegensatz zu GUIGNARD weder Spindel- 
fasern noch Phragmoplast; während weiter nach GuicNaRD Sperma- 
zellen entstehen, schildert sie das Vorkommen nackter Spermakerne. 
Solche fanden auch KoERNICKE (1906), der die Centrosomen GUIGNARDs 
widerlegte, und STRASBURGER (1908). KOERNICKE und STRASBURGER 
bilden beide Spindelfasern ab; auch ein transitorischer Phragmoplast 
mit Zellplatte soll nach ihnen auftreten. Durch seine klassische Arbeit 
an Lilium Martagon widerlegte NAWASC&IN (1910) dann die Spindel 
KoERNICKEs als Umrisse der generativen Zelle; auch die Angaben 
STRASBURGERs konnte er nicht bestätigen, da er selbst weder Spindel- 
fasern noch einen Phragmoplasten wahrgenommen hatte. Das generative 
Plasma konnte NAWASCHIN bis über die Anaphasen der Spermakerne 
noch nachweisen, unter Bildung schaumiger Strukturen degeneriert es 
jedoch schließlich, so daß aus der Teilung nackte Spermakerne hervor- 
gehen. Nach NAWASCHIN untersuchte WELSFORD (1914) noch die Teilung 
der generativen Zelle bei Lilium Martagon, ohne Spuren der achro- 
matischen Figur zu entdecken. Im Gegensatz zu Nawascuin beschreibt 
sie aber die Entstehung von Spermazellen. 

In Übereinstimmung mit SARGANT, NAWASCHIN und WELSFORD 
fand ich nun bei meinen eigenen Untersuchungen ebenfalls, daß weder 
Spindelfasern noch ein Phragmoplast auftreten. Weiterhin kann ich 
die Angaben von WELSFORD und GUIGNARD über das Vorkommen von 
Spermazellen durchaus bestätigen. Ich fand sowohl einzelne Sperma- 
zellen, als auch zweikernige generative Zellen, die im Begriff waren, sich 
durch Einschnürung zu teilen. Die Kernteilung verlief bei meinen in 
Kultur gezogenen Pollenschläuchen ganz so, wie NAWASCHIN es für seine 
Schnittpräparate aus dem bestäubten Griffel schildert. Da meine 
Teilungsbilder bis in alle Einzelheiten mit den Nawasontnschen Ab- 
bildungen übereinstimmen, kann ich auf die Veröffentlichung eigener 
Zeichnungen verzichten. 

Besonders betont seien nur noch die Veränderungen, die in der Größe 
des Kernraumes vor sich gehen. Hier und im folgenden soll der Kern- 
raum im Anschluß an Buerer (1931) als „Paragenoplast‘“ bezeichnet 
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werden, wenn auch auf meinen Praparaten eine faserige Struktur, die 
ihm nach BLEIER zukommt, nicht sichtbar war. Eine Ausdehnung des 
Paragenoplasten während der Anaphase — im Vergleich zur frühen 
Prophase zeigte er die 4—5fache Länge — trat stets deutlich in die 
Erscheinung. Einzelne, hervorstehende Chromosomen waren dabei von 
einem homogenen, hellen Paragenoplastinmantel umgeben. 

Da Spindelfasern nicht gefunden wurden, war es von Interesse, 
nachzuforschen, ob Einschnürungen, die doch als ihre Ansatzstellen 


gelten, in den Chromosomen 
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Abb. 9. Anaphase der generativen Zeile von Lilium NAWASCHIN als ,,Aquatorial- 

Martagon. Vergrößerung 1350 x. platte“ bezeichnet (s. seine 

Abb. 15), alle der Mitte der 

Teilungsfigur zugekehrt an den Umbiegungsstellen der Chromosomen. 

In den Anaphasen liegen sie dagegen den Polen zugewandt (Abb. 9), 

so daß also jeweils eines der Tochterchromosomen eine Drehung um 

180° ausgeführt haben mußte. In andern Stadien als während der 

Äquatorialplatte und der späteren Anaphase konnten sie leider nicht 

genauer verfolgt werden. Die Chromosomen erschienen stets deutlich 
aus Chromomeren aufgebaut. 


b) Lilium candidum. 

Die Teilung der generativen Zelle von Lilium candidum wurde zuerst 
von HERRIG (1922) näher beschrieben, und zwar will er in seltenen Fällen 
Spindelfasern beobachtet haben, deren Vorkommen er mit dem Vor- 
handensein von Spermazellen in Verbindung bringt, während bei ihrem 
Fehlen nackte Spermakerne oder zweikernige generative Zellen entstehen 
sollen. 

Nach meinen Untersuchungen verläuft die Teilung des generativen 
Kernes in ganz derselben Weise wie bei Lilium Martagon. Nur sind hier 
die Pollenschläuche etwas enger und die Chromosomen vielleicht ein 
wenig kleiner. Sie lassen aber auch sehr deutlich Einschnürungen und 
den Aufbau aus Chromomeren erkennen (Abb. 10); ja, in ähnlicher 
Weise, wie die Abb. 9 für Lilium Martagon, zeigt die Abb. 7 für Lilium 
candidum das Vorhandensein eines Trabantenchromosoms, das in beiden 
Fällen bei der Anaphase etwas vorausgeeilt ist. Ob dieses Verhalten des 
Trabantenchromosoms ein Zufall ist, oder ob es etwa bei der anaphasischen 
Verteilung der Chromosomen stets vorangeht, muß eine in Angriff ge- 
nommene, eingehendere Untersuchung an umfangreicherem Material ver- 
schiedener Arten lehren. 





—— 
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Die Abb. 10 zeigt offenbar ein Übergangsstadium zur Anaphase. 
Während bei dem mit a bezeichneten Chromosom die Einschnürung 
noch zur Mitte der Teilungsfigur gerichtet ist, zeigt das mit b bezeichnete 
Chromosom sie dem Pole zugekehrt. Gleichzeitig ist es aber auch am 
deutlichsten in die beiden Tochterchromosomen getrennt, so daß ver- 
mutlich das eine von diesen kurz vor seiner endgültigen Ablösung und 
Umdrehung zum andern Pol hin steht. Obgleich in diesem und zahl- 
reichen ähnlichen Präparaten die Einschnürungen deutlich zu sehen 
waren, konnte ich doch niemals eine Spindelfaser an ihnen ansetzen 
finden. In der Abb. 5 von HERRIG dagegen, die ganz den Eindruck einer 
mangelhaften Fixierung macht, sind zwar Fasern dargestellt, aber in 
den Chromosomen ist überhaupt 
keine feinere Einzelheit zu erkennen. 

Ich konnte zwar auch faserige 
Strukturen an der generativen Zelle 
beobachten (Abb. 7), die unter Um- 
ständen den Eindruck von Spindel- 
fasern erwecken konnten; jedoch 
führten diese ,,Fasern“ nie zu den 
Einschnürungen, sondern verliefen AU EN. eee ete Galle tes 
sicher in der Hautschicht der gene- » dem Pol zugewandt. Vergrößerung 900 x. 
rativen Zelle. Es wurde oben (S. 19) 
schon gesagt, daß wir in ihnen Strukturen zu sehen haben, die wahrschein- 
lich durch das Vorbeiströmen des Schlauchplasmas hervorgerufen sind. 


Die Angaben HERRIGs über das Vorkommen von zweikernigen 
generativen Zellen und Spermazellen kann ich bestätigen ; nackte Sperma- 
kerne habe ich jedoch nicht gesehen. Die zweikernigen generativen 
Zellen dürften aber noch kein Endstadium darstellen, sondern sich, wie 
bei Lilium Martagon, weiterhin noch zu Spermazellen teilen. 


c) Lilium regale. 

Während der Anfertigung des Manuskriptes erschien eine Unter- 
suchung von O’Mara (1933) über Lilium regale, in der die Lage der 
Einschnürungen der Chromosomen „in an approximate plane während 
der „Aquatorialplatte“ bestätigt wird. Weiterhin entwickelt O’Mara 
die Ansicht, daß die Chromosomen nicht aus Chromomeren aufgebaut 
seien, sondern gewellte Bänder darstellten, deren ,,Berge“ man als 
kleine Kugeln und deren „Täler‘‘ man als schwächer gefärbte Lücken 
zwischen ihnen sähe. Wenn auch sonst, z. B. bei T'radescantia-Arten, 
die Chromosomen aus derartigen Chromonemata bestehen, so kann ich 
mich dieser Deutung für die von mir untersuchten Liliaceae doch nicht 
anschließen; sowohl die Hämatoxylin- als auch die FEULGEN-Färbung 
zeigten deutliche Chromomeren; erinnert sei auch an BELLINGs Unter- 
suchungen (1928, 1931) über die Liliaceen-Chromomeren. 
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Vollständig irreführend sind schließlich die Erklärungen, die O’MARA 
zu seinen Abbildungen gibt. Neben weitgehenden Verwechslungen im 
Druck!, scheint O’MarA auch einige der beobachteten Teilungsbilder 
falsch gedeutet zu haben. So ist O’Maras Abb. 11 sicher keine frühe, 
sondern eine späte Prophase, wenn nicht gar eine frühe Anaphase; eine 
frühe Prophase ist z. B. das Stadium in der Abb. 7. Weiter stellen die 
Abb. 12 und 13 eher Anaphasen als Metaphasen dar. 

Besondere Beachtung verdienen die Größenunterschiede der Chromo- 
somen, die O’Mara beschreibt (S. 571): ,,One generative cell had chromo- 
somes 18, in length, and another had chromosomes of 38 u. This seems 
to differ from the somatic and meiotic behavior, wherein the chromosomes 
seem to have a constant length.“ Nach den Ausführungen O’Maras 
könnte es scheinen, als ob in verschiedenen generativen Zellen homologe 
Chromosomen während gleicher Stadien in ihrer Länge variierten. Das 
ist aber sicherlich nicht der Fall, sondern jedes Chromosom vermag im 
Laufe der Mitose seine Länge zu verändern. Das Maximum dürfte nach 
meinen Beobachtungen in der mittleren und späten Anaphase liegen, 
beim Übergang in die Telophase erfolgt eine Kontraktion, wie sie ja 
beispielsweise auch schon für die somatischen Teilungen bei T'radescantia 
bekannt ist. Die Größenveränderungen der Chromosomen stellen also 
keineswegs, wie O’Mara glaubt, eine Besonderheit der generativen Zelle 
vor, sondern sind hier nur besonders stark ausgeprägt. 


3. Zur Teilung der generativen Zelle im Pollenschlauch von 
Hemerocallis flava. 

Bei Hemerocallis flava untersuchte TRANKOWSKY (1931) die Teilung 
der generativen Zelle im Pollenschlauch. Er stellte dabei fest, daß sich 
die Chromosomen in der Metaphase der Teilung in einer regelrechten 
Kernplatte anordnen, und daß „hier in Metaphasen und frühen Anaphasen 
die Fasernbündel der achromatischen Spindel, die den Chromosomen 
anheften, ganz deutlich sichtbar“ seien. In seiner Darstellung und seinen 
Abbildungen vermißt man jedoch die für die Teilung der generativen 
Zelle charakteristischsten Stadien, die mittlere und späte Anaphase. 
Dadurch erwies sich eine Nachuntersuchung seiner Arbeit als wünschens- 
wert, die nun zu überraschenden Ergebnissen führte. 

Es konnte zwar bestätigend festgestellt werden, daß in der späten 
Prophase, Metaphase (Abb. 6) und frühen Anaphase (Abb. 11) Spindel- 
fasern auftreten, jedoch fand ich von jedem dieser Stadien auf meinen 
gesamten Präparaten nur ein einziges Beispiel, insgesamt also unter 
hunderten von Teilungen lediglich drei Fälle, bei denen eine achromatische 


1 Offenbar beziehen sich die Erklärungen zu Abb. 1 auf Abb. 2, die zu Abb. 2 
auf Abb. 3, die zu Abb. 3 auf Abb. 4, die zu Abb. 4 auf Abb. 6, die zu Abb. 6 auf 
Abb. 1, die zu Abb. 7 auf Abb. 8, die zu Abb. 8 auf Abb. 9, die zu Abb. 9 auf 
Abb. 10 und die zu Abb. 10 auf Abb. 7. 
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Figur auftrat. Es sei besonders darauf hingewiesen, daß hier der Parageno- 
plast im Vergleich zur frühen Prophase nicht merklich vergrößert erschien. 
Ein anderer interessanter Fund 
ist in der Abb. 12 dargestellt. Es 
scheint hier die Bewegung der 
Chromosomen für eine kurze Zeit 
in irgendeiner Beziehung mit der 
Spindelfigur erfolgt zu sein, zu wel- 
chem Schluß die beiden mittleren 
Chromosomenkomplexe auf Grund 
ihrer plattenartigen Anordnung 
berechtigen mögen. Nach dem 
Verschwinden der Fasern ist die 
Bewegung unregelmäßig geworden, 
nach dem einen Pol ist eines, 
nach dem andern sind gar schon zwei Chromosomen vorausgeeilt. 
Diese letztere Teilungsfigur stellt einen gewissen a rung dar zu 
dem Ablauf, den die Karyo- 
kinese des generativen Kernes 
von Hemerocallis flava bei Feh- 
len der Spindelfasern im all- 
gemeinen nimmt und der im 
folgenden kurz geschildert sei: 
Der Kern der generativen 
Zelle tritt in einem Stadium der 
Prophase, in dem ein Nucleolus nicht sichtbar ist, in den Schlauch ein. 
Eine deutliche Kernmembran konnte nicht beobachtet werden, wohl aber 
befand sich das Chromatin, sei es als Spirem, sei es als einzelne Chromo- 
somen, stets vom Paragenoplasten umgeben. Eine Längsteilung in zwei 
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Abb.11. Hemerocallis flava. Frühe Anaphase 
der generativen Zelle mit Spindelfasern. 
Vergrößerung 900 x. 





Abb. 12. Anaphase der generativen Zelle von 
Hemerocallis flava. Vergrößerung 1350 x. 
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Abb. 13. Prophase der generativen Zelle 
von Hemerocallis flava. 
Vergrößerung 1350 x. 
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Abb. 14. Frühe Anaphase der generativen Zelle 


von Hemerocallis flava. 
Vergrößerung 1350 x. 


Bänder ließ sich an dem Spiremfaden des im Pollenschlauch einge- 

schlossenen generativen Kernes nicht sichtbar machen; in einem Fall 

jedoch, als der Pollenschlauch geplatzt war, war eine Zweiteilung an dem 

herausgetretenen, weit ausgebreiteten Spiremfaden deutlich zu sehen. 
Nach der Herausbildung der einzelnen Chromosomen sieht man diese 

zunächst auch ungeteilt, bald aber wird ihre Längsspaltung sichtbar 
Planta Bd. 21. 3 
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(Abb. 13). Schon in diesen Prophasestadien kann man meist die Elfzahl 
der Chromosomen gut feststellen. Bald wird das Bild uniibersichtlicher 
dadurch, daB sich die gespaltenen Chromosomen enger zusammenlegen : 
Ein Stadium, das wohl als Metaphase aufzufassen ist. 

In den nun folgenden Bildern der Anaphase (Abb. 14 und 15) kann 
man beobachten, daß das Auseinanderweichen der Tochterchromosomen 
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Abb. 15. Anaphase der generativen Zelle von Hemerocallis flava. Vergrößerung 1350 x. 








Abb. 16. Telophase der generativen Zelle von Hemerocallis flava. Vergrößerung 1350 x 


bei Abwesenheit der achromatischen Figur in der fiir die Teilung des 

generativen Kernes im Pollenschlauch charakteristischen Weise erfolgt: 

Die Chromosomen wandern reihenweise hintereinander an die beiden 

Pole, während man gleichzeitig 

nen es ihre Zahl wieder deutlich feststellen 

kann. Besonders auffallend ist auch 

hier das Verhalten des Parageno- 

plasten, der sich außerordentlich 

streckt, im Vergleich zur Prophase 

etwa auf das 5—6fache. An den 

Abb. 17. Telophase der generativen Zelle Polen angekommen, kontrahieren sich 

Verla "15007, die Chromosomen früher oder spä- 

ter (Abb. 16 und 17), gleichzeitig 

erfolgt eine Kontraktion des Paragenoplasten auf etwa die doppelte 

Länge, die er in der Prophase zeigte, und die Tochterkerne gehen nunmehr, 
wobei der Paragenoplast sich teilt, in die Telophase über. 

Als Produkt der Teilung entsteht zunächst eine zweikernige generative 
Zelle, in der ein Phragmoplast zwischen den Tochterkernen nicht sichtbar 
wird. Die Aufteilung des Plasmas in die beiden Spermazellen erfolgt 
durch Einschnürung. 

Ebenso wie für die beiden Lilium-Arten waren der Aufbau der Chromo- 
somen aus Chromomeren und das Vorhandensein von Einschnürungen und 
Trabanten deutlich zu beobachten, wenn auch die zeichnerische Wieder- 
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gabe wegen der Kleinheit des Objekts nicht so klar sein konnte, wie es 
zu wünschen gewesen wäre. 

Als besonderer Ausnahmefall sei noch berichtet, daß in einem Präparat, 
in dem nach 9 Stunden noch keine Pollenschläuche ausgekeimt waren, 
Teilungen des generativen Kernes in der Mikrospore gefunden wurden. 
Diese Teilungen sind offenbar durch die Keimungsverzögerung hervor- 
gerufen und verlaufen allem Anschein nach wie die somatischen Mitosen. 
Metaphasen wurden leider nicht beobachtet, aber die Chromosomen- 
anordnung in den Anaphasen gleicht der der somatischen Mitosen. Es 
wurden Phragmoplasten beobachtet, in denen aber Zellplatten nicht 
angelegt waren. 

4. Zur Dynamik der Kernteilung. 

Wenn nun eine Erklärung für das seltene Vorkommen der Spindel- 
fasern bei der Teilung der generativen Zelle versucht werden soll, so 
tritt uns darin eine erste Schwierigkeit entgegen, daß man über ihre 
Bedeutung zu einer klaren Vorstellung noch nicht gekommen ist. Die 
vorstehend geschilderten Beobachtungen deuten jedenfalls darauf hin, 
daß sie nicht das bewegende Moment bei der Karyokinese darstellen 
können, sondern daß sie, wie East (1933) kürzlich auf Grund seiner 
Untersuchung von Kernteilungen an triploiden Nicotiana-Pflanzen sich 
ausdrückt (S. 272), „are refinements rather than essential parts of the 
process of division“. 

Im Zusammenhang mit dem Fehlen der Spindelfasern bei der Teilung 
des generativen Kernes im Pollenschlauch war schon Nawascutn (1910) 
für eine autonome Bewegung der Chromosomen eingetreten: „Da die 
achromatische Spindel in der generativen Zelle nur mangelhaft angelegt 
wird, in manchen Fällen aber deren Ausbildung zweifelhaft oder sogar 
nicht festzustellen ist, so scheinen hier die kinetischen Vorgänge bei der 
Kernteilung durch die Eigenbewegungen der Chromosomen vollzogen 
zu werden“. Dieser Ansicht schließen sich dann FRISENDAHL (1912), 
Herrie (1922) und O’Mara (1933) ausdrücklich an. Die Befunde an 
meinen Präparaten führten mich ebenfalls zu der Überzeugung, daß die 
Chromosomen eine Eigenbeweglichkeit besitzen müssen. 

Wenn wir nun aber einmal unter der großen Menge der Theorien 
über die Dynamik der Karyokinese Umschau halten, so ist es unter den 
neueren nur eine einzige, nämlich diejenige BLEIERs (1931), welche den 
Chromosomen eine autonome Bewegung zuspricht. Leider berücksichtigt 
BLEIER die Verhältnisse der Karyokinese im Pollenschlauch garnicht, 
obgleich er doch namentlich in der Autorität NAWASCHINs eine wertvolle 
Stütze hätte ins Feld führen können. Es soll daher im folgenden einmal 
die BLerersche Theorie auf die Teilung des generativen Kernes im 
Pollenschlauch kritisch angewandt werden. 

Während die Spindelfasern fehlen können, habe ich auf meinen Prä- 
paraten stets die Anwesenheit von Einschnürungen in den Chromosomen 
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festgestellt. Auch TRANKOWSKY (1931) fand sie bei der Teilung des 
generativen Kernes von Galanthus nivalis und O’Mara (1933) bei 
Lilium regale. Es scheint also, daB sie fiir das Chromosom (und seine 
Bewegung ?) eine besondere Bedeutung haben, die offenbar grundsätzlich 
nicht darin liegt, daß sie die Anheftungsstellen der Spindelfasern sein 
sollen. BLEIER bezeichnet sie als ,,Trennstellen“. Ob die Trennung der 
Chromosomen an den Einschnürungen beginnt, möchte ich dahingestellt 
sein lassen; die Abb. 10 spricht wohl höchstens dafür, daß die Trennung 
der Tochterchromosomen in ihrer Nähe, am kürzeren Schenkel des 
Chromosoms einsetzt. O’Mara wies schon darauf hin, daß die Ein- 
schnürungen bei der Anaphase nicht vorangehen, daß also die Chromo- 
somen keine V-Form annehmen. Es erscheint mir jedoch als sicher, 
daß bei den ungleichschenkligen Chromosomen der kürzere Schenkel, 
bei den Trabantenchromosomen der Trabant vorangeht, so daß also 
in der Einschnürung eine gewisse Polarität des Chromosoms ausgedrückt 
wird. 

Eine außerordentliche Ausdehnung des Paragenoplasten trat bei 
allen untersuchten Objekten auf, wenn die Spindelfasern fehlten (vgl. 
O’Mara 1933). Sie erreichte ihren Höhepunkt in der Anaphase, dann 
erfolgte eine Teilung und Verkürzung des Paragenoplasten. Ob es dabei 
zuerst zur Teilung oder zur Verkürzung kommt, scheint gleichgültig zu 
sein. Bei Hemerocallis waren jedenfalls beide Möglichkeiten verwirklicht. 

In den Fällen, in denen Spindelbildung auftrat (als Ausnahmen im 
Pollenkorn von Impatiens und Hemerocallis und im Pollenschlauch von 
Hemerocallis) war die Ausdehnung des Paragenoplasten nur ganz gering- 
fügig. Man könnte also vielleicht die Spindelbildung und die beträchtliche 
Ausdehnung des Paragenoplasten als zwei gleichwertige Vorgänge, die 
zu demselben Endzustand führen, auffassen. Es kann keinem Zweifel 
unterliegen, daß die Ausdehnung des Paragenoplasten durch Flüssigkeits- 
aufnahme, etwa aus den riesigen Vakuolen des Pollenschlauches, bewirkt 
wird, daß er damit also während der Anaphase einen erheblich höheren 
Liquiditätsgrad hätte als in der frühen Prophase. Andrerseits muß auch 
durch die Ausbildung von Spindelfasern, also durch die stärkere Gelierung 
eines Teiles des Paragenoplasten, der andere Teil ausgesprocheneren Sol- 
Charakter, eine höhere Liquidität erreichen. Und je dünnflüssiger der 
Paragenoplast ist, desto leichter werden sich natürlich die Chromosomen 
in ihm bewegen können. In Übereinstimmung mit diesen Folgerungen 
berichtet Karö (1933) in einer kürzlich erschienenen Arbeit, in der er 
auch die früheren Untersuckungen anführt, daß die Viskosität des 
Zytoplasmas während der Mitose zunimmt, daß also wahrscheinlich 
Flüssigkeit aus dem Plasma in den Kernraum übertritt. — Im Gegensatz 
zu BLEIER möchte ich hier nochmals, wie es schon aus dem eben Gesagten 
hervorgeht, ausdrücklich betonen, daß an der vitalen Existenz der 
Spindelfasern wohl kein Zweifel sein kann. Aufs schönste erhellt das 
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aus meinen Präparaten von Hemerocallis, wo ich auf ein und demselben 
Objektträger, also bei völlig gleicher Behandlung, Karyokinesen mit und 
ohne Spindelfasern finden kann. 

Nach STRASBURGER (1908), TRANKowsKY (1931) und O’Mara (1933) 
soll das Fehlen der Äquatorialplatte und das unregelmäßige Aussehen der 
Anaphaser, im Pollenschlauch durch dessen Enge bedingt sein; O’Mara 
macht außerdem noch Strömungen in der generativen Zelle dafür ver- 
antwortlich. Es wurde aber im ersten Teil schon gesagt, daß bei Lebend- 
beobachtungen Strömungen nicht sicher wahrgenommen werden konnten. 
Andrerseits kann auch die Enge des Pollenschlauches allein noch nicht 
ausschlaggebend sein, denn bei Hemerocallis sind die Schläuche in Kultur 
so breit, daß stets eine Äquatorialplatte angelegt werden könnte; warum 
geschieht das aber nicht ? 

In den in Abb. 6 und 11 dargestellten Fällen ist deutlich sichtbar, 
daß hier die Ausdehnung des Paragenoplasten mechanisch verhindert 
war; einmal liegt die generative Zelle quer im Schlauch, so daß die 
Pollenschlauchwandung eine Ausdehnung unmöglich macht, in dem 
zweiten Fall hat sich der vegetative Kern über die generative Zelie gelegt. 

Andrerseits sehen wir aber, daß im Pollenkorn ebenfalls keine 
besondere Ausdehnung des Paragenoplasten auftritt, obgleich es nach den 
räumlichen Verhältnissen möglich wäre. Da aber das Pollenkornplasma 
einen hohen Viskositätsgrad besitzt und erst bei der Keimung beträcht- 
liche Mengen Wasser aufnimmt, so mag hier die Ausdehnung des Para- 
genoplasten durch Flüssigkeitsmangel verhindert sein. 

Im Pollenschlauch dagegen, wo reichlich Flüssigkeit verfügbar ist 
und auch die räumlichen Verhältnisse dem im allgemeinen nicht im 
Wege stehen, geht die Karyokinese unter Vergrößerung des Parageno- 
plasten vor sich. Dies ist also das bevorzugte Verhalten des generativen 
Kernes; nur wenn äußere Einflüsse die Ausdehnung nicht gestatten, 
tritt vikariierend Spindelfaserbildung auf. 

Die Frage aber, ob dem Paragenoplasten auf Grund dieser Liquiditäts- 
änderungen oder seiner Teilung und Polarisierung, wie BLEIER es will, 
eine Autonomie zugesprochen werden muß, möchte ich offen lassen; 
es wäre sehr wohl denkbar, daß die erwähnten Erscheinungen durch die 
Chromosomen induziert werden könnten. Eine Polarisierung des Para- 
genoplasten ist zudem auch unbewiesen. Unwahrscheinlich ist es 
weiterhin, daß durch die Ausdehnung des Paragenoplasten die Chromo- 
somenbewegung unterstützt werden könnte. Die komplizierte Lage der 
Chromosomen (vgl. besonders die Abbildungen Nawascuins für Lilium 
Martagon) läßt keine andere Erklärung als die einer autonomen Be- 
wegung zu. 

Ein Bewegungsvermögen der Chromosomen drückt sich schon — 
worauf BLEIER ebenfalls hinweist — durch ihre Streckung und Ver- 
kürzung im Laufe der Mitose aus; des weiteren nehmen z. B. auch BELAR 














Heinz Diedrich Wulff: 





88 


und SCHAEDE, die den Chromosomen doch während der Mitose die 
denkbar größte Passivität zuschreiben, an, daß ihre Spaltung „autonom“ 
erfolge. Nun ist natürlich die Annahme einer Autonomie der Chromo- 
somen noch keine Lösung, sondern nur eine Verschiebung des Problems, 
aber gerade hierin liegt der besondere Wert der BLererschen Hypothese. 
Wir müssen die alten Ansichten der ersten Untersucher der Karyokinese, 
die in den Chromosomen zunächst schon letzte Einheiten sahen, einmal 
aufgeben; derart grobsichtbare Strukturen des mikroskopischen Bildes 
wie die Spindelfasern oder die oberflächliche Ähnlichkeit mit einem 
elektrischen oder magnetischen Feld als Bewegungsmechanismen zu 
deuten, sollte heute, wo wir anfangen, den feineren, komplizierten 
Aufbau der Chromosomen, ihre Bedeutung für das Individuum und seine 
Fortpflanzung kennen zu lernen, ein überwundener Standpunkt sein. 
Wir müssen dem Chromosom auch solche vitalen Kräfte zusprechen, — 
die ein Ergebnis chemischer, kolloidehemischer und physikalischer Vor- 
gänge in seinen Teilen sein mögen, — die es als Ganzes zu seiner Spaltung 
und Bewegung befähigen. 


5. Zur Zytokinese der generativen Zelle der Angiospermen. 

Wenn ich auch im Vorhergehenden schon öfter auf Einzelheiten der 
Zytokinese eingehen mußte, so möchte ich an dieser Stelle doch noch 
eine Zusammenfassung unter weitgehender Berücksichtigung der vor- 
liegenden Literatur anschließen, da eine solche bisher nirgends ge- 
geben wird. 

Für die Zytokinese der generativen Zelle ist es von hervorragender 
Bedeutung, daß diese nur von einem dünnen Plasmahäutchen umgeben 
ist. Nach YAMAHA (1926) wird nun aber bei nackten oder nur dünn 
behäuteten Protoplasten die Zytokinese vereinfacht zu einer Einschnürung 
der Mutterzelle, die dabei schlechthin ,,entzwei zerschnürt‘‘ wird. Wir 
dürfen also von vornherein vermuten, daß die generative Zelle der 
Angiospermen diesem bei der tierischen Zelle und gewissen Pflanzen 
verbreiteten „Einschnürungstyp“ folgt. Wie würde nun aber eine 
derartige Einschnürung in die Erscheinung treten? Nach BÈLAR (1928) 
macht sie sich bei der gewöhnlichen Zellteilung als ringförmige Furche 
um den Protoplasten geltend ; wenn sich dieser aber während der Teilung 
in die Länge streckt, dann wird die Furche entsprechend seichter, so 
daß die Zelle schließlich Hantelform annimmt. Eine Streckung der 
Zelle kann nun nach BËLAR auf zweierlei Ursachen beruhen, nämlich 
auf der Dehnung des Stemmkörpers oder auf einer Bewegung der Zelle. 
Da bei der Teilung des generativen Kernes im Pollenschlauch, wie wir 
eben sahen, meistens keine Spindelfasern auftreten, kann die Längs- 
streckung der generativen Zelle nur durch ihre Bewegung erklärt werden, 
ja, diese Hantelform kann geradezu als ein Indizium für die Beweglichkeit 
der generativen Zelle gelten (vgl. S. 19). Auch kann die Hantelform, 
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die sowohl im Pollenschlauch als auch im Pollenkorn auftritt, kaum 
mißgedeutet werden; eine Ringfurche um die generative Zelle vermag 
dagegen leicht eine Zellplatte vorzutäuschen, zumal es an faserigen 
Strukturen, die dann fälschlich als Fasern des Phragmoplasten angesehen 
werden, in einer fixierten Zelle kaum fehlen wird. Beschreibt doch z. B. 
Farr (1920) für die simultane Teilung der Pollenmutterzellen von 
Nelumbo, daß hier die Furchen außerordentlich zart sind und Zellplatten 
täuschend ähneln! 

Recht klar liegen die Verhältnisse bei der Zytokinese der generativen 
Zelle im Pollenschlauch. Es wurde schon auf die Schilderung von 
Phragmoplasten in der Arbeit STRASBURGERs (1884) hingewiesen, doch 
brauchen diese ältesten Angaben ebenso wie die ELFvVINGs (1879) und 
GuiGnarps (1891) wohl nicht näher berücksichtigt zu werden; eine 
eingehendere Widerlegung bedarf aber die Ansicht Hrrrıcs (1922). 
HERRIG gibt zwar keine Zeichnung eines Phragmoplasten — und auch 
ich konnte ihn bei dem in Frage kommenden Lilium candidum nicht 
feststellen —, dennoch aber äußert HERRIG sich dahin, daß sein Auf- 
treten „die Vorbedingung für die gleichmäßige Verteilung des generativen 
Plasmas auf die beiden Spermakerne“ sei, und er behauptet weiter, er 
„habe die Anlage einer Teilungsspindel dann auch stets dort gefunden, 
wo Spermazellbildung deutlich zu erkennen war“. Eine Nachprüfung 
der seinerzeit schon vorliegenden Angaben, nach denen auch ohne 
Phragmoplasten Spermazellen entstehen (OSTERWALDER 1898, für Aco- 
nitum Napellus; WELSFORD 1914, für Lilium Martagon und Herrie 1919, 
für Echeveria Desmetiana) scheint HERRIG allerdings nicht vorgenommen 
zu haben. Wenn ich neben den drei soeben angeführten Arbeiten noch 
die neueren von Wöycıck1 (1926), RupENKo (1929), FINN und RuDENKO 
(1930), TRANKowskY (1931) und O’Mara (1933), in denen allen keine 
Phragmoplasten, wohl aber Einschnürungen der generativen Zelle ange- 
geben werden, einer näheren Betrachtung über diesen Punkt unterziehe, 
und wenn ich schließlich auch meine eigenen Ergebnisse mitberücksichtige, 
so läßt sich wohl mit Recht sagen, daß ein Phragmoplast für die Verteilung 
des generativen Plasmas auf die beiden Spermakerne ohne jede Bedeutung 
ist. Selbst MopıLewskı (1918), der angibt, daß eine zarte Zellplatte 
das Plasma durchteile, schildert ihre Existenz als kurz, und auch KoEk- 
NICKE (1906) und STRASBURGER (1908) sagen, daß sie nur selten und 
transitorisch sei. FRISENDAHL (1927) und MADGE (1929) geben schließlich 
in den Zeichnungen ihrer Phragmoplasten gar keine Zellplatten an. 

Wenn auch von vornherein angenommen werden darf, daß die Verhältnisse 
bei der Teilung der generativen Zelle im Pollenkorn ebenso liegen, so ist doch die 
Literatur darüber umfangreicher und unübersichtlicher, so daß eine besondere 
Zusammenstellung wohl am Platze ist. 

Als häufigster Fall findet sich beschrieben oder durch Zeichnungen belegt, 


daß Phragmoplasten und Einschnürungen gemeinsam auftreten. Die einzelnen 
Verfasser (bis auf West 1930) äußern sich zwar nicht genauer darüber, doch möchte 
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ich annehmen, daß hier die Phragmoplasten nur transitorisch sind, daß die Zyto- 
kinese aber durch Einschnürung erfolgt. Hierhin gehören die Angaben von ELFVInG 
(1879) für Arum ternatum, Wızrsann (1899) für Potamogeton f s, MuRBECK 
(1902) für Ruppia rostellata, WyLie (1904) für Zlodea canadensis, Suartuck (1905) 
für Ulmus americana, STRASBURGER (1910) für Melandrium rubrum, Scuoc# (1920) 
für Burmannia-Arten, ScHÜRHOFF (1921) für Sagitiaria sagittifolia, Precx (1924) 
für Scirpus paluster, Finn (1925) für Asclepias Cornuti, Poppupnasa (1927) für 
Carduus crispus, Finn (1928) für Vinca-Arten, West (1930) für Viola Riviniana 
und WiSnrewska (1931) für Potamogeton perfoliatus. 

Als zweiter Fall finden sich Phragmoplasten ohne Einschniirungen beschrieben. 
Hier ist wohl der Schluß erlaubt, daß eine eingehendere Untersuchung späterer 
Stadien dieselben Ergebnisse wie oben gezeitigt hätte. Es liegen für das Auftreten 
von Phragmoplasten allein Angaben vor von Ewrvına (1879) für Heleocharis 
palustris (= Scirpus paluster, s. oben Precu 1924), CaLpwerı (1899) für Lemna 
minor, GUIGNARD (1899b) für Najas major, JueL (1911) für Hippuris vulgaris, 
Srour (1913) für Carex aquatilis, ScuüßHorr (1921) für Melandrium album (s. oben 
Melandrium rubrum, STRASBURGER 1910), Finn (1926) für Vincetoxicwm-Arten 
und FRISENDAHL (1927) für Hlatine triandra. 

Andrerseits zeichnet ELFVING (1879) bei der Teilung der generativen Zelle im 
Pollenkorn von Andropogon campanus und Bromus erectus keine Phragmoplasten, 
sondern nur Einschnürungen ein. Auch GAGER (1902) scheint bei Asclepias Cornuti 
keinen Phragmoplasten gesehen zu haben, und bei Wy re (1923) finden wir in den 
Zeichnungen zu Vallisneria spiralis ebenfalls keine Phragmoplasten eingetragen, 
wohl aber deutliche Einschnürungen. 

Daß es anschließend an die Phragmoplastenbildung zur Entstehung einer dicken, 
stark färbbaren Membran kommt, ist nur in einem einzigen Fall beschrieben, 
nämlich von WEFELSCHEID (1911) für Asclepias Cornuti. WEFELSCHEID selbst 
hält das aber für eine Abnormität, da die Pflanzen infolge eines ungünstigen Stand- 
ortes einen krankhaften Eindruck machten. Übrigens ist in seinen Zeichnungen 
neben der Wand auch noch eine Einschnürung sichtbar. 

Es ist schließlich auch mehrfach berichtet worden, daß dadurch, daß die 
Zytokinese unterbleibt, bei einigen Arten, die normalerweise Spermazellen besitzen, 
in Ausnahmefällen eine zweikernige generative Zelle entsteht (LAGERBERG 1909; 
Sawyer 1917; Isuıkawa 1918; Scxocx 1920; Herric 1922; Wyııe 1923; Finn 1926 
u. a.). Daß die Zytokinese aber stets unterbleibt, und daß zweikernige generative 
Zellen die Regel darstellen und noch im Embryosack ungeteilt nachzuweisen sind, 
ist bisher nur durch NawascHın (1897) und Nawascurn und Finn (1912) für 
Juglans und von TscHERNOJAROW (1915, 1926) für Myosurus angegeben worden. 
Die Zellen sind allerdings hantelförmig; man könnte also annehmen, daß ein Anfang 
zur Einschnürung gemacht ist. In den beiden genannten Fällen handelt es sich 
des weiteren um hyalines Plasma, und wenn wir uns an die oben gemachte Annahme 
für diese Unfärbbarkeit halten, können wir sagen, daß die Degeneration des Plasmas 
hier schon soweit vorgeschritten war, daß die Zytokinese nicht mehr zu Ende 
geführt werden konnte. 

Soweit unsere bisherigen Beobachtungen reichen, scheint also die 
Teilung der generativen Zelle sowohl im Pollenkorn als auch im Pollen- 
schlauch in der Weise zu verlaufen, daß nach der Kernteilung zunächst 
für eine kürzere oder längere Zeit eine zweikernige Zelle entsteht. Da 
bei den höheren Pflanzen ganz allgemein Kernteilung und Zellwand- 
neubildung durch einen Phragmoplasten als miteinander gekoppelte 
Vorgänge auftreten (YAMAHA 1926; GerrLer 1932), kann es — besonders 
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bei der Teilung im Pollenkorn — auch zwischen den beiden Tochter- 
kernen der generativen Zelle zur Ausbildung eines Phragmoplasten, in 
dem häufig eine Zellplatte gar nicht sichtbar wird, kommen; die Teilung 
in die beiden Spermakerne geschieht aber durch Einschnürung bzw. 
Zerreißen des Plasmas. Wo tatsächlich in der generativen Zelle Phragmo- 
plasten mit oder ohne Zellplattenanlagen auftreten, dürften sie für die 
Teilung bedeutungslos sein; ja, daß aus der Zellplatte eine neue Wand 
entsteht, ist bisher nur für einen pathologischen Fall bekannt. Namentlich 
über die Zytokinese der generativen Zelle im Pollenkorn müßten aber 
noch eingehendere Untersuchungen vorgenommen werden, um hier ganz 
klar zu sehen. 
Dritter Teil. 
Über den vegetativen Pollenschlauchkern. 

Die Entdeckung der Mehrkernigkeit der Pollenkörner nimmt STRAS- 
BURGER (1877) für sich in Anspruch, er bemerkt jedoch gleichzeitig, daß 
zwar HARTIG schon 11 Jahre früher für Tradescantia virginica zwei- 
kernigen Pollen beschrieben hätte, daB er aber die Mehrkernigkeit 
unabhängig von der wenig beachteten Hartiaschen Arbeit neuentdeckt 
habe. Ein genaueres Studium dieser älteren Literatur zeigte nun, daß 
vor HARTIG und STRASBURGER auch schon sechs andere Forscher 
(MEYEN 1839; Näcezr 1842; WImMMEL 1850; REICHENBACH 1852; Hor- 
MEISTER 1861 ; TSCHISTIAKOFF 1876) mehrkernigen Pollen gesehen hatten. 
Die Priorität dieser Entdeckung haben wir demnach MEYEN zuzu- 
sprechen, welcher im dritten Band seines ‚Neuen Systems der Pflanzen- 
physiologie“ die Verhältnisse für Fritillaria imperialis vollständig korrekt 
zeichnet, wenn er auch eine klare Erkenntnis dessen, was er sah, noch 
nicht haben konnte. 

Von Anfang an ist den Untersuchern des vegetativen Kernes seine 
beträchtliche Größe und veränderte Färbbarkeit gegenüber dem gene- 
rativen Kern aufgefallen, vor allem aber auch seine unregelmäßige, 
amöboide Gestalt bei scheinbarer Abwesenheit einer Kernmembran. Es 
liegt natürlich nahe, diese Gestalt des vegetativen Kernes mit einer 
Eigenbeweglichkeit in Verbindung zu bringen, und so schreibt schon 
ZIMMERMANN (1896): „Amöbenartige Gestalt besitzen ferner sehr häufig 
die vegetativen Kerne der Pollenkörner, so z.B. die von Fritillaria 
imperialis. Ob nun aber die Gestalt dieser Kerne wirklich, wie bei den 
echten Amöben, innerhalb der lebenden Zelle einem stetigen Wechsel 
unterworfen ist, wurde bisher noch nicht untersucht.“ Eine Lebend- 
beobachtung brachten auch die nächsten Jahrzehnte nicht, und lediglich 
Sawyer (1917) nimmt noch einmal zur Bewegung Stellung: „The 
peculiar elongated and pointed anterior end of the tube-nucleus is very 
interesting and suggests a self-motile body“. Andrerseits hatte sich 
STRASBURGER (1877) dafür entschieden, daß die Bewegung des vegetativen 
Kernes passiv durch die Plasmaströmung im Schlauch erfolge. 
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Daß schon die Zellkerne der somatischen Gewebe die Fähigkeit 
selbständiger Beweglichkeit besitzen, kann wohl kaum bezweifelt werden, 
nachdem besonders die Untersuchungen von BoBILIOFF-PREISSER (1917a) 
an isolierten Zellen von Viola dafür Zeugnis abgelegt haben. BoBILiorr- 
PREISSER fand, daß größere Lageverschiebungen stets unter Form- 
änderungen der Kerne und unabhängig von Plasmaströmungen vor sich 
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Abb. 18. Verschiedene Formen von vegetativen Kernen aus dem Pollenschlauch von 
Lilium candidum. Vergrößerung 210 x. 


gingen. Es diirfte demnach also nur allzu berechtigt sein, auch dem 
vegetativen Kern die Befähigung zu aktiver Bewegung zuzusprechen, 
und besonders in Analogie zu der beobachteten Aktivität der generativen 
Zelle möchte ich schließen, daß auch die Wanderung des vegetativen 
Kernes im Pollenschlauch seine Eigenbeweglichkeit offenbart. Die höchst 
bemerkenswerten Formen, die er zeigt, und von denen einige in Abb. 18 
wiedergegeben sind, sprechen jedenfalls dafür. 

Eine Vitalfärbung des vegetativen Kernes gelang leider nicht, und eine 
Lebendbeobachtung ungefärbter Kerne wurde durch die Plasmaströmung 
unmöglich gemacht. Dennoch führten Lebendbeobachtungen an Tulipa 
Gesneriana zu einem gewissen Ergebnis: Es gelang nämlich in einem 
Fall, etwa 2 Stunden nach Aussaat der Pollenkörner, den Nucleolus des 
vegetativen Kernes nahe der Schlauchspitze längere Zeit zu verfolgen. 
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Während die genaueren Umrisse des vegetativen Kernes unsichtbar 
blieben, konnte der Nucleolus mit Sicherheit wahrgenommen werden, 
und zwar erschien er so, wie A. MEYER (1920, S. 219) es angibt: „Niemals 
glasartig durchsichtig, sondern stets matt, trübe, wie man es von einer 
amikroskopisch strukturierten Tröpfchengallerte erwarten würde.“ An 
ihm waren nun deutliche Formveränderungen zu bemerken. Sie waren 
weniger ausgeprägt, als sie ZACHARIAS (1885, 1902) bei Chara beobachtet 
hatte; sie bestanden lediglich in einem steten langsamen Wechsel zwischen 
der Kugel- und Ellipsoidform. Eine Bewegung des Nucleolus wurde 
dabei nicht sichtbar (vgl. A. Meyer 1920, S. 198), vielmehr deutet dieser 
Formwechsel wohl nur auf Oberflächenspannungsdifferenzen, die durch 
die rege Stoffwechseltätigkeit des vegetativen Kernes bedingt sein 
werden. 

Diese letztere leitet uns auch wieder zu der Form des vegetativen 
Kernes über. T1scHLER (1925) wies darauf hin, daß die amöboide Gestalt 
des vegetativen Kernes als eine Verbesserung der Kernplasmarelation 
zugunsten des Kernes aufgefaßt werden kann. Sicherlich ist die Ober- 
flächenvergrößerung des Kernes, wenn wir ihn uns etwa als Erzeuger von 
Enzymen denken, für das schnelle Wachstum des Schlauches von hervor- 
ragender Wichtigkeit. Wir können also seheu, daß sich hier, wie so oft 
in biologischen Systemen, mehrere Ursachen zu einer endgültigen Ge- 
staltung auswirken; wir können schließlich zur Erklärung für die 
amöboide Form des vegetativen Kernes außer der Bewegung und der 
Oberflächenvergrößerung noch nach O’Mara (1933) drei weitere, wohl 
weniger wichtige Faktoren heranziehen: Die allgemeinen räumlichen 
Verhältnisse im Pollenschlauch (gestreckte Form statt runder), Ein- 
wirkungen des strömenden Schlauchplasmas auf den plastischen Kern 
und vielleicht die Nähe der generativen Zelle. 

Der vegetative Kern dient zweifellos zur Regulierung des Schlauch- 
wachstums, er hat also eine sehr wichtige Aufgabe zu erfüllen. Nun sind 
aber in der Literatur zahlreiche Angaben gemacht, daß er frühzeitig, 
sogar noch vor der Keimung des Pollenkornes degeneriert und aufgelöst 
wird (z. B. SHatruck 1905; DAHLGREN 1916; Rockn 1927; PODDUBNAJA- 
ARNOLDI 1933). Alle diese Angaben über eine Degeneration des vege- 
tativen Kernes bedürfen aber nach meinen Erfahrungen dringend einer 
Nachprüfung. Zur Begründung dieser Forderung sei hier auf eine der 
von mir untersuchten Pflanzen näher eingegangen. Bei Lilium candidum 
ist der vegetative Kern, wie es wohl allgemein zu beobachten ist, mit 
Hämatoxylin bedeutend schwächer färbbar als der generative Kern, 
oft sogar noch schwächer als das Plasma. Er ist daher häufig im Schlauch 
überhaupt nicht aufzufinden, wenn er nicht gerade an Stellen liegt, an 
denen nur eine ganz dünne Schicht Schlauchplasma vorhanden ist. Bei 
Anwendung der FEULGENschen Nuclealreaktion konnte er dagegen stets 
nachgewiesen werden. Ebenso wie bei Lilium candidum war er auch bei 
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den andern von mir untersuchten Pflanzen mit Hilfe dieser Methode 
immer als ein einheitlicher Körper sichtbar zu machen, wenn er auch 
bisweilen die seltsamsten Formen darbot. Jedenfalls geht aus diesen 
Beobachtungen, die durchaus zu verallgemeinern sind, hervor, daß nur 
eine Technik, bei der das Plasma gar nicht oder wesentlich anders gefärbt 
wird als der vegetative Kern, über seine Degeneration Sicheres auszu- 
sagen vermag. 

Mit der Formveränderung des vegetativen Kernes im Pollenschlauch 
tritt eine Volumzunahme aber nicht auf. Sowohl im Pollenkorn, wo die 
vegetativen Kerne ziemlich kugelig sind, als auch im Schlauch, soweit 
eine sichere Messung überhaupt möglich war, betrug ihr Inhalt bei 
Lilium candidum um 12003. Wenn sie also im Schlauch stets bedeutend 
schwächer gefärbt erscheinen als im Korn, so liegt das nur daran, daß 
man bei den kugeligen Kernen eben durch eine dickere Schicht gefärbten 
Chromatins sieht, als bei den langgestreckten, band- und fadenförmigen 
Kernen im Schlauch. Aber schon im Pollenkorn ist bei Anwendung der 
Nuclealreaktion der vegetative Kern ein wenig schwächer färbbar als 
der generative. Für diese unterschiedliche Färbbarkeit könnte man 
zwei Annahmen machen: 

1. Unter Berücksichtigung älterer Forscher (z. B. Rosen 1892) und 
der Untersuchungen WALTHERs (1929) an Nitella könnte man schließen, 
daß sie sexuell bedingt sei, daß also der vegetative Kern überwiegend 
schwächer färbbares bzw. erythrophiles, ,,weibliches‘‘ Chromatin enthalte. 

2. Wenn man aber berücksichtigt, daß der vegetative Kern ein Ruhe- 
kern ist, der generative sich dagegen schon im reifen Pollenkorn in 
Prophase befindet, so läßt sich hieraus eine zweite Erklärung ableiten. 
Némec (1910) wies darauf hin, daß in heißem Wasser das Chromatin 
des Ruhekerns koaguliert, dasjenige des Teilungskernes dagegen auf- 
quillt und sich löst. Quellbarkeit und Löslichkeit erreichen in der 
Metaphase ihren Höhepunkt. Von MiLovinov (1932) wurden diese 
Ergebnisse unter Anwendung der Nuclealreaktion nachuntersucht und 
bestätigt. Seine Beobachtungen führen zu der Arbeitshypothese, daß 
die gelatinierungsfähige «-Thymonucleinsäure des Teilungskernes bei 
saurer, die nicht quellbare B-Thymonucleinsäure des Ruhekernes dagegen 
bei alkalischer Reaktion beständig sei. Hiermit stimmt das längst 
bekannte auswählende Verhalten der beiden Pollenkerne gegenüber 
Farbgemischen bestens überein: Der ruhende vegetative Kern wird durch 
saure, der sich teilende generative Kern dagegen durch basische Farb- 
stoffe gefärbt. Weiter stellte BELLING (1931) fest, daß die Menge des 
„Extrachromatins‘ bis zur Metaphase hin zunimmt, um in den folgenden 
Stadien wieder abzunehmen. In diesem Befund dürften zwei Tatsachen 
zutage treten, nämlich die Umwandlung von ß- zu «-Thymonucleinsäure 
und vor allem eine Anlagerung nativer (x ?-) Thymonucleinsäure. Man 
müßte also die stärkere FEULGEN-Färbung des generativen Kernes damit 
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begründen, daß er mehr Thymonucleinsäure enthielte als der vegetative 
Kern. Die Abnahme des „Extrachromatins“ in der Ana- und Telophase 
würde dann lediglich als eine Depolymerisation von gequollener «- in 
nicht quellbare B-Thymonucleinsäure zu deuten sein. — Ganz be- 
friedigend ist diese Erklärung aber nicht, es scheinen besonders auch 
Verteilungserscheinungen und Oberflächenwirkungen der «-Thymo- 
nucleinsäure eine Rolle zu spielen. Überhaupt dürften für das Gelingen 
oder Ausbleiben der Nuclealreaktion noch manche andere Faktoren von 
Bedeutung sein, wie es namentlich bisher unveröffentlichte Unter- 
suchungen von voM BERG an Embryosäcken zeigen. 


Ebenso wie durch eine Amöboidie könnte durch eine Teilung oder 
Fragmentation des vegetativen Kernes eine Vergrößerung seiner Ober- 
fläche erzielt werden. Vielleicht ist unter diesem Gesichtspunkt z.B. 
die von SMITH (1898) und SCHÜRHOFF (1922) beobachtete Teilung des 
vegetativen Kernes bei Eichhornia crassipes zu verstehen. Für den 
vegetativen Kern von Lilium candidum hatte Hrrrıs (1922) eine 
Fragmentation beschrieben, deren biologischer Wert, wie gesagt, durchaus 
ersichtlich wäre. Doch da HERRIG Hämatoxylinfärbung anwandte, sind 
seine Angaben nicht ganz stichhaltig. Auf meinen Präparaten fand ich 
bei derselben Färbung in den Pollenschläuchen oft stark gefärbte 
Plasmateilchen, die man wohl für Kernstücke hätte ansehen können; 
ein Vergleich mit Präparaten, an denen die Nuclealreaktion vorgenommen 
war, zeigte aber niemals Spuren einer stattgefundenen Fragmentation. 
Überdies ist auch an der Methodik Herries Kritik zu üben. HERRIG 
schreibt: ,,Der frisch auf Agar ausgesäte Pollen wurde nach etwa 1 Stunde 
fixiert und eingebettet. Teilweise waren die Pollenkörner noch einkernig 
oder wiesen verschiedene Stadien der Bildung von generativer Zelle und 
vegetativem Kern auf.“ Aus diesen Worten geht hervor, daß der von 
HERRIG zur Aussaat benutzte Pollen einkernig, also noch unreif war. 
Es ist nun möglich, daß die Teilung in vegetativen Kern und generative 
Zelle im Pollenkern in den Kulturen Herries durch äußere Einflüsse 
gestört wurde, daß somit die von HERRIG beschriebene Fragmentation 
nur eine pathologische Erscheinung darstellt. 


Die Bedeutung des vegetativen Kernes bedarf jedoch noch einer 
Einschränkung. Es ist häufig beschrieben, daß bei der Keimung des 
Pollenkornes mehrere Schläuche entstehen. Im allgemeinen wird aber 
nur einer die zur Befruchtung nötige Länge erreichen, die andern bleiben 
nur wenige u lang. Bei Polygonatum multiflorum kommt es — besonders 
nach Zusatz von Neutralrot — dagegen oft vor, daß auch ein zweiter 
Pollenschlauch weiter wächst, und zwar ohne daß er Kerne enthält. 
In der folgenden Tabelle sind einige Messungen zusammengestelit; in 
der ersten Spalte sind die kernhaltigen, in der zweiten die kernlosen 
Schläuche angeführt. 











. 2. 1. 2. 
224 u 216 488 u 472 u 
240 440 568 640 
268 352 752 560 
340 164 784 692 
360 420 824 788 
432 656 1176 964 
436 112 





Aus den Zahlen kann man entnehmen, daß die Kerne zunächst in 
den kürzeren Schlauch eintreten können, daß dieser dann aber im 
Wachstum dem andern überlegen ist und ihn schließlich überholt. 
Längere „Schlauchzwillinge“ wurden leider nicht beobachtet; wo nur 
ein Schlauch aus dem Pollenkorn ausgetreten war, konnten dagegen 
Werte bis über 2500 u gemessen werden. 


Es sei mir gestattet, an dieser Stelle meinem verehrten Lehrer, Herrn 
Prof. Dr. G. TiscHLER meinen ergebensten Dank auszusprechen für das 
ermunternde Interesse und zahlreiche wertvolle Anregungen, durch die 
er die vorliegende Arbeit förderte. Dank schulde ich auch den Herren 
Dr. C. HoFFMANN und Dr. O. Morrrz, besonders aber Fräulein Dr. 
H. vom Bere für ihre jederzeit gezeigte freundliche Bereitwilligkeit zu 
fördernden Ratschlägen. 


Zusammenfassung der Hauptergebnisse. 

1. Die generative Zelle der Angiospermen bewegt sich im Pollen- 
schlauch aktiv und unabhängig von den Strömungen im vegetativen 
Protoplasten. 

2. Bei der Karyokinese des generativen Kernes im Pollenschlauch 
treten unter allen bisher beobachteten Fällen nur bei Hemerocallis flava 
bisweilen Spindelfasern auf, nämlich dann, wenn die Ausdehnung des 
Paragenoplasten verhindert war. Spindelfaserbildung und Ausdehnung 
des Paragenoplasten scheinen gleichwertige Vorgänge zu sein. 

3. Alle Beobachtungen sprechen für eine Eigenbeweglichkeit der 
Chromosomen. Die Bedeutung der Einschnürungen scheint nicht darin 
zu bestehen, daß sie als Ansatzstellen der Spindelfasern dienen sollen. 

4. Das generative Plasma dient unter anderem zum Festlegen der 
generativen Zelle während der Teilung (späte Prophase bis frühe 
Anaphase). Die Zytokinese erfolgt durch Einschnürung (Furchung). 

5. Die von HERRIG für Lilium candidum beschriebene Fragmentation 
des vegetativen Kernes konnte nicht bestätigt werden. Die vegetativen 
Kerne zeigen eine ausgeprägte „Amöboidie‘ und dürften ebenfalls eine 
Eigenbeweglichkeit besitzen. 

6. Die bei der Nuclealreaktion und bei Anwendung eines Gemisches 
saurer und basischer Farbstoffe auftretenden Färbungsunterschiede 
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zwischen dem vegetativen und dem generativen Kern sprechen für eine 
qualitative und quantitative Änderung des Chromatins während der 
Mitose. 
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UNTERSUCHUNGEN ÜBER DIE WECHSELBEZIEHUNGEN 
ZWISCHEN QUELLWIRKUNG UND PERMEIERVERMÖGEN 
DER ELEKTROLYTE. 


Von 
MARGARETE VON DELLINGSHAUSEN 
(Jena). 
Mit 19 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 30. Juli 1933.) 


Einleitung. 

Das Permeiervermögen der Neutralsalze ist meistens mit ihrer 
quellungsbeeinflussenden Wirkung in Parallele gesetzt worden. So 
schreibt BENECKE über die Regulation der Permeabilität: „Die Salze 
ordnen sich also in die HormetstErsche lyotrope 1 Reihe ein; danach 
dringen Salze um so schneller ein, je stärker sie die Quellung von 
Gelatine fördern‘ (BENEcKE-Jost 1924). Auch RUHLAND und Horr- 
MANN (1925) und Kano (1926) nehmen an, daß qnellungsfördernde Salze 
leichter permeieren als quellungshemmende, und in einer kürzlich er- 
schienenen Arbeit von Kano (1933) wird dieselbe Ansicht vertreten. 
Dabei wird angenommen, daß die Ionen, die den Kolloiden der Pflanzen- 
zelle entgegengesetzt geladen sind, eine Herabsetzung, die gleichgeladenen 
eine Erhöhung der Quellung verursachen. 

RuxLanp und Mitarbeiter (1933) weisen aber bereits darauf hin, 
daß, sofern die Quellung stabilisiert ist, die freie Beweglichkeit der 
Ionen für ihren Durchtritt von entscheidender Bedeutung wird. 

Im Gegensatz dazu vertritt LUNDEGARDH (1932) die Ansicht, daß 
nicht die Quellungsbeeinflussung für das Eindringungsvermögen der 
Salze maßgebend ist, sondern der Grad der Adsorbierbarkeit an den 
Plasmagrenzschichten. 

Andere Forscher fanden schließlich in ihren Versuchen eine Beziehung 
des Permeiervermögens zu einer dritten Qualität der Ionen: zu ihrer 
relativen Beweglichkeit bei freier Diffusion (Frrtmne 1915; STILES and 
Kipp 1919). 

Entsprechende charakteristische Ionenfolgen sind nicht nur bei 
Permeier- und Quellungsvorgängen (HoFMEISTER 1891) gefunden worden, 


1 Von mir kursiv. 
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sondern auch bei verschiedenen anderen kolloidchemischen Vorgängen 
(z. B. Ausflockung, Beeinflussung der Löslichkeit und Viskosität; vgl. 
Hôser 1926, S. 223f). Sie werden fast immer als ,,lyotrope Reihen“ 
bezeichnet, obwohl ihre Richtung und Anordnung je nach Konzentration 
und Azidität der Salzlösungen oft sehr verschieden sein können. So 
mag es auch zu erklären sein, daß der Ausdruck ,,lyotrop‘ von den 
einzelnen Autoren nicht immer im gleichen Sinn gebraucht worden ist. 
Es wird darum gut sein, zur Vermeidung weiterer Verwirrungen an die 
ursprüngliche Bedeutung dieses Begriffes zu erinnern. 

FREUNDLICH (1923) versteht unter der ,,Lyotropie der Elektrolyte 
ihren Einfluß auf die Moleküle des Lösungsmittels, der auf die anziehende 
und richtende Kraft des elektrischen Feldes der einzelnen Ionen zurück- 
zuführen ist. Als Beispiel sei hier erwähnt, daß BRINTZINGER und 
TROEMER (1929) durch Bestimmung der Dialysegeschwindigkeit der 
Ionen eine solche Wechselwirkung festgestellt haben: die Dialyse- 
koeffizienten sind abhängig von der Größe der Ionen, die 1. durch die 
Bindung von Wassermolekülen und 2. durch die ,,lonenatmosphare“ 
(Kerngröße) gegeben ist. Für die hier interessierenden Ionen seien zur 
Veranschaulichung dieser Beziehungen in Tabelle 1 die folgenden Werte 
zusammengestellt, die der Arbeit von BRINTZINGER und TROEMER ent- 
nommen sind: 1. die Feldstärke an der Oberfläche der Ionen, die der 
Zahl der Ladungseinheiten proportional und dem Quadrat der Ionen- 
radien umgekehrt proportional ist; 2. die Dialysekoeffizienten; diese 
stehen zur Feldstärke in einer direkten Beziehung, die für Salze gleicher 
Wertigkeit den Charakter einer linearen Proportionalität besitzt. 


Tabelle 1. Feldstärke und Dialysekoeffizienten. 









































Kationen K Na Li Ba Ca 
1. Feldstärke ....... 8,49 19,1 34,9 8,5 18,42 
2. Dialysekoeffizienten . . . 0,257 0,22 0,162 0,159 0,122 
Anionen cl Br J 
1. Feldstärke . . . . . . 5,29 4,60 3,82 
2. Dialysekoeffizienten. . 0,257 0,264 0,270 


Die Dialysekoeffizienten sind demnach ein MaB für das aktuelle 
Volumen der Ionen: 
Kationen: K < Na < Li< Ba< Ca, 
Anionen: J € Br < Cl. 
Nach diesen Anschauungen lassen sich nun folgende ,,Hydratations- 
reihen‘ für die experimentell wichtigsten Ionen aufstellen: 
Einwertige Kationen: K < Na< Li, 
Zweiwertige Kationen: Ba € Ca € Mg, 
Anionen: J < Br < Cl (< SO,). 


le 
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(Für die ,,scheinbaren“ Radien der einwertigen Kationen und des 
Cl finden sich Angaben im Sammelreferat von BLÜH 1928.) 

Die lyotropen Eigenschaften der Ionen spielen auch bei ihrer Adsor- 
bierbarkeit eine wichtige Rolle. Nach den Untersuchungen von Mux- 
HERJEE (1920/21) werden innerhalb einer jeden Wertigkeitsstufe die 
Ionen um so stärker adsorbiert, je niedriger ihre Hydratationstendenz 
ist, und somit ergibt sich für die Adsorbierbarkeit eine Umkehr der 
Hydratationsreihen. Bei verschiedener Wertigkeit überwiegt die Wirkung 
der elektrischen Ladung den Effekt der Hydratation, so daß zweiwertige 
Kationen, unabhängig von ihrem Hydratationsvermögen, infolge ihrer 
höheren Ladung stärker adsorbiert werden als einwertige. Für elektro- 
negative Adsorbentien folgt demnach die ,,Adsorptionsreihe“: 

Li< Na< K(Mg( Ca Ba. 

Nun können die Gesetze, die für die Adsorbierbarkeit der Ionen an 
Oberflächen gelten, auf Körper von dreidimensionaler Größe nur dann 
Anwendung finden, wenn diese für die betreffenden Ionen permeabel 
sind und infolgedessen eine Adsorption an den Binnen-Oberflächen des 
Systems überhaupt möglich ist. 

Bei der Adsorption von Ionen wird ihr Hydratationswasser an das 
Adsorbens mit angelagert und beeinflußt dementsprechend dessen 
Quellungsgrad. Dies kann aber nach dem oben Auseinandergesetzten 
bei Quellkörpern nur für solche Ionen gelten, denen das Eindringen in 
das Innere des Gels möglich ist, und die infolge entgegengesetzter 
elektrischer Ladung von den Mizellen adsorbiert werden. 

Wird dagegen den Ionen der Eintritt durch zu große Dichte des 
Quellkörpers verwehrt, so kommt es zu einer Konkurrenz der Ionen 
mit dem Gel um die Moleküle des Lösungsmittels: die Quellung wird 
reinem Wasser gegenüber gehemmt, und zwar entsprechend der Hydra- 
tationskraft der Ionen und dem osmotischen Druck ihrer Lösung. Die 
gleiche Wirkung üben erfahrungsgemäß auch solche Ionen aus, die 
ihren Dimensionen nach zwar die Poren des Gels passieren können, 
aber infolge ihrer gleichsinnigen Ladung von seinen Mizellen nicht 
adsorbiert werden. 

Es ist daher zwischen zwei verschiedenen Ioneneffekten zu unter- 
scheiden (MicHaELis 1925, 8. 82/83): 

1. Dem direkten Ioneneffekt, der auf dem elektrostatischen Einfluß 
der den Mizellen entgegengesetzt geladenen adsörbierten Ionen beruht, 
und 

2. dem indirekten Ioneneffekt, der durch die Wasserkonkurrenz der 
nicht adsorbierten Ionen verursacht wird. 

Demnach hängt die Wirkung der Salze in erster Linie von der Struktur 
des Gels ab, für die prinzipiell zwei Grenzfälle denkbar sind: völlige 
Permeabilität und völlige Semipermeabilität. 
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Es war daher von Interesse, die Beziehungen des Dichthei es 
von Gelen zum Permeiervermögen und zur Quellwirkung der Elektrolyte 
nach diesen Gesichtspunkten zu untersuchen. 

Um die Abhängigkeit der Wechselwirkungen dieser beiden Vorgänge 
von der Permeabilität des Gels analysieren zu können, war es notwendig, 
möglichst verschiedene Strukturtypen zur Untersuchung heranzuziehen. 
Als besenders geeignet erwiesen sich: 

1. homogene Gele: a) Gelatine, b) Agar, c) Zellophan; 

2. natürliche Quellkörper: a) Lupinensamen, b) Weizenkörner. 





I. Quellung. 
A. Gelatine. 


1. Allgemeines. 

Da zu erwarten ist, daß die Gesetzmäßigkeiten der Ionenwirkungen 
an einem homogenen permeablen Gel klarer zu erkennen sind, wurden 
zunächst Quellungsversuche mit Gelatine angestellt. 

Gelatine besteht im wesentlichen aus Glutin (Sauer 1931). Ihre 
mizellare Struktur ist auf röntgen-spektrographischem Wege aufgeklärt 
worden. Nach Meyer und MARK (1930) bedingen die nicht hydratisierten 
Gruppen die zwischenmolekulare Bindung. Karz (1924) und GERNGROSS 
(Asrrz, GERNGROSS und HERRMANN 1930) geben an, daß das Röntgen- 
diagramm des Gels auf eine kristallin-amorphe Mischstruktur schließen 
läßt. Dies ist so zu verstehen, daß die Polypeptidketten mit den Amino- 
säureresten als Gliedern durch seitliche Nebenvalenzen zu kristallinen 
Mischmizellen verbunden sind, während die freien Enden der Poly- 
peptidketten den amorphen Ring des Diagramms ergeben. Diese 
„Fransen‘ bedingen durch Nebenvalenzkräfte den intermizellaren Zu- 
sammenhalt. 

Werden diese bindenden Kräfte aufgehoben, so kommt es zum 
Zerfall der Mizelle und damit zur Peptisation. 

Bei der Herstellung der Gelatine aus Kollagen durch Verkochen 
findet bereits eine Auflösung dieser intermizellaren Nebenvalenzkräfte 
statt; beim Wiedererstarren zum Gel geht die Orientierung der Mizelle 
in der Richtung der Hauptvalenzen, wie sie im Kollagen vorhanden war, 
verloren. (Schematische Darstellung des Kollagens und der Gelatine: 
Agrrz und Mitarbeiter 1930 oder Saver 1931.) 

Aus dieser Struktur erklärt sich die große Quellfähigkeit und Elasti- 
zität der Gelatine, die in allen Richtungen die gleiche ist im Gegensatz 
zu Kollagen und anderen faserartigen Gelen, die eine anisotrope Quellung 
zeigen. Bei Dehnung gequollener Gelatine stellt sich eine gewisse Polarität 
wieder ein (Katz und GERNGRoss 1925). 

Beim Quellungsvorgang kann die Aufnahme von Lösung durch ein 
Gel auf prinzipiell zwei verschiedene Arten erfolgen: entweder dringt 
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die Lésung nur in die Intermizellarräume ein oder sie wird auch in die 
Mizelle selbst aufgenommen. Bei intermizellarer Quellung findet im 
Gegensatz zur intramizellaren keine Anderung des Réntgendiagramms 
statt (Katz 1924). Bei der Gelatine muß je nach dem Quellungsmittel 
mit beiden Möglichkeiten gerechnet werden, da auch für den mizellaren 
Aufbau, wie wir oben sahen, vermutlich keine einheitliche Struktur 
anzunehmen ist. 
2. Versuchsanordnung. 

Zu allen Versuchen diente eine glatte Gelatinefolie von etwa 0,14 mm 
Dicke. Daraus wurden Quadrate von 30x30 mm Größe geschnitten 
und auf ein genau gleiches Ausgangsgewicht von 220 mg (lufttrocken) 
gebracht. Die Gelatineplättchen wurden 48 Stunden lang im Thermo- 
staten bei 20°C in den Lösungen quellen gelassen, dann wurde die 
oberflächlich anhaftende Flüssigkeit mit Filterpapier entfernt, und die 
gequollenen Objekte wurden zur Vermeidung von Wasserverlusten in 
Wägegläschen auf der Analysenwaage auf 1 mg genau gewogen. 

Ich untersuchte die spezifische, Wirkung ein- und zweiwertiger 
Kationen an ihren Chloriden, die einiger Anionen an ihren K-Salzen. 
In geometrischen Verdünnungsreihen sollte gleichzeitig der Einfluß der 
Konzentration studiert werden. Sämtliche Lösungen wurden aus Salzen 
von der Firma Merck, Darmstadt (DAB) mit destilliertem Wasser nach 
Volumnormalitäten hergestellt. 

Bei jedem Versuch wurden je 5 Gelatineplättchen in hohen Petri- 
schalen mit 50 cem Lösung zur Quellung angesetzt. Dabei war darauf 
zu achten, daß die Gelatine nicht am Boden der Schale anklebte. 
Gleichzeitig liefen stets Vergleichsversuche mit destilliertem Wasser, die 
als Basis für die Berechnung des Quellungsgrades der Gelatine in den 
Salzlösungen dienten. Durch Wiederholung jedes Versuches ergaben 
sich somit 10 Einzelwerte für die Quellung in jeder Lösung. Die Mittel- 
werte aus diesen 10 Einzelversuchen geben das Endgewicht des ge- 
quollenen Gels nach 48 Stunden in Prozenten des Endgewichts in 
destilliertem Wasser an. 

Die Gewichtszunahme wurde durch das spezifische Gewicht der 
betreffenden Lösung dividiert. Diese Korrektur der Werte ist bei An- 
wendung gravimetrischer Methoden erforderlich, wenn die Lösung in 
unveränderter Konzentration (vgl. S. 56) in völlig permeable Quell- 
körper eindringt; infolge des höheren spezifischen Gewichtes der Lösung 
gegenüber Wasser würde sonst ein höherer Quellungsgrad vorgetäuscht 
werden. 

BIT 


Der mittlere Fehler, berechnet nach der Formel F,, = ar 


beträgt etwa 1% des Mittelwertes. Nur in den höchsten Salzkonzen- 
trationen, in denen sich schon Peptisation bemerkbar macht, nimmt die 
Streuung etwas zu. 
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Fir die Versuche der Anionenreihe konnte nicht mehr die gleiche 
Gelatinefolie (a) beschafft werden; die neue Sorte (b) erwies sich als 
bedeutend quellungsfähiger: 


Tabelle 2. Quellung in destilliertem Wasser. 
Temperatur 20° C. 


Sorte a: 515,0% des Trockengewichts, 
Sorte b: 674,5% des Trockengewichts. 


Dieser auffällige Unterschied mag darauf zurückzuführen sein, daß 
nach Sauze (1931) der Wassergehalt der Gelatine bei der Herstellung 
und die davon abhängige Größe der Kolloidteilchen für das spätere 


Quellungsmaximum maßgebend sind. 
2. Ergebnisse. 
a) Reihe der Kationen. 


Tabelle 3. Gelatine Sorte „a“. 
Quellungswert nach 48 Stunden in Prozenten des Wasserwertes (= 515% des 








Trockengewichtes); Temperatur 20° C. 

Balz n/16 n/8 n/4 n/2 0,75n in 1,25n 2n 3n 
LiCl 1244 | 140,0 | 152,0 | 168,4 — 200,0 | 265,0| P = 
NaCl 123,5 | 138,8 | 144,5 | 157,0 — 1764 — |2045 | — 
KCl 122,1 | 133,2 | 140,3 | 150,6 — 169,7 — |198,5 |. — 
MgCl, 127,5 | 136,9 | 147,0 | 161,2 — 195,5 — |337,0!| — 
CaCl, 127,9 | 137,5 | 157,0 | 184,6 = 306,0 P — — 
BaCl, 130,0 | 139,5 | 159,0 | 199,0 | 291,0! P — ne sr 
AICI, 189,9 | 184,8 | 1775 | 165,0 — 148,2 — |1488 4 
































n/128 n/64 n/32 P Peptisation; ! beginnende Peptisation, 
daher ungenauer Wert. 














Alc, | 1602 | 1828 | 195,0 


Aus diesen Ergebnissen ist zu ersehen, daB die Quellung durch 
sämtliche Salze gegenüber destilliertem Wasser gefördert wird. Daraus 
ist zu schließen, daß Gelatine ein ionenpermeables Gel ist, welches 
Salzlösungen in annähernd unveränderter Konzentration aufnimmt, wie 
das schon HOFrMEIsTER (1891) durch seine genauen Untersuchungen an 
NaCl-Lésungen festgestellt hat. 

Die Quellung eines permeablen Gels wird durch die adsorbierten, 
entgegengesetzt geladenen Ionen direkt beeinflußt (vgl. S. 53). Da die 
hier verwendeten Lösungen (mit Ausnahme der AlCl,-Lösungen, vgl. 
8.58) ein py von etwa 6,4 aufweisen und der I.E.P. der Gelatine erst 
bei px = 4,7 erreicht wird, kommt der Gelatine den Lösungen gegenüber 
eine negative Ladung zu, d.h. die COOH-Gruppe ist dissoziiert. 
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Demnach werden nur die Kationen elektrostatisch adsorbiert und 
verursachen durch ihr mitgebrachtes Hydratationswasser eine Quellungs- 
zunahme der Gelatine (direkter Ioneneffekt), während die freien Anioneu, 
wie wir sehen werden, entspre- 





chend ihrem Hydratationsver- oa 

mögen um die Wassermolekiile ' 
konkurrieren und daher die Quel- sv 
lung der Gelatine relativ hemmen 300 d 





(indirekter Ioneneffekt). 

Die spezifische Wirkung der 
verschiedenen Kationen (Tabelle 3 
und Abb. 1) muß für die Alkali- 
und Erdalkalichloride getrennt 
betrachtet werden, da die Umkehr 
von der Hydratationsreihe zur 
Adsorptionsreihe in jeder Wertig- 
keitsstufe gesondert stattfindet 
(vgl. S. 53). 

Für die drei einwertigen Katio- = u 
nen ergeben sich die folgenden ill, 
Reihen: 

Adsorbierbarkeit: Li<Na<K, 
Hydratation: K<Na<Li, 100 
Quellungsférderung: K ¢ Na ¢ Li. #57 F tn én 

Da die Quellung der Gelatine Abb. 1. que Tes ame der 

in allen Konzentrationen der Kationen. 

Alkalichloride entsprechend der 

Hydratationsreihe, also K < Na < Li, zunimmt, ist hier als ausschlag- 
gebender Faktor das durch die adsorbierten Kationen mitgebrachte 
Hydratationswasser anzusehen. 

Ganz anders steht es mit der Wirkung der zweiwertigen Kationen. 

Die entsprechenden Ionenreihen lauten hier: 
Adsorbierbarkeit: Mg< Ca< Ba, 
Hydratation: Ba € Ca< Mg, 
Quellungsférderung: Mg < Ca < Ba. 

Die Quellung der Gelatine nimmt hier im Gegensatz zu den ein- 
wertigen Chloriden nach der Adsorptionsreihe, also Mg < Ca < Ba, zu. 
Infolge der doppelten elektrischen Ladung der zweiwertigen Kationen 
spielt die Adsorbierbarkeit die ausschlaggebende Rolle und überlagert 
den Einfluß der Hydratation. 

Die charakteristische Bedeutung der Adsorbierbarkeit der Ionen für 
die Quellung der Gelatine ist auch aus der Tatsache zu ersehen, daß die 
Erdalkalichloride in der Regel die Quellung ohne Rücksicht auf ihren 
Hydratationsgrad (vgl. S. 52) mehr fördern als die Alkalichloride. 
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Eine Ausnahme bildet das Li-Ion, das in der Quellungsreihe zwischen 

Mg” und Ca” steht; dies dürfte sich aus seiner besonders starken Hydra- 

tationstendenz erklären; es sei daran erinnert, 

= daß Li auch in der Dialysegeschwindigkeit 

den Erdalkalien näher steht als den Alkalien 
(BRINTZINGER und TROEMER 1929). 

Das abweichende Verhalten der Gelatine 


| in AlCL,-Lüsungen, das übrigens auch schon 











NoRTHRoP und Kuwrrz (1926) aufgefallen war, 
ist vermutlich durch die hydrolytische Ab- 
spaltung von HCl zu erklären. Die n/16-Lösung 
weist ein py von 3,6, die 1 n-Lésung ein py von 
3,0 auf. Tatsächlich findet man recht ähnliche 

Quellungskurven auch an Konzentrationsreihen 
en reiner Säurelösungen (OstwaLp 1905; KünzeL 

1929). Die Auflösung in der höchsten Konzen- 














Puellungsgrad in % des 
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#57 ? m  tration (3n) ist hier offenbar eine hydrolytische 
Aonzenfration der Läsurg Aufspaltung der Polypeptide und keine einfache 
Abb. 3. Peptisation wie in konzentrierten Neutralsalz- 
uellung Gelatine: 
¥ Ger Anienen. lösungen (vgl. dazu S. 59). 


b) Reihe der Anionen. 


Tabelle 4. Gelatine, Sorte ,,b“. 
Quellungswert nach 48 Stunden in Prozenten des Wasserwertes (= 674,5% des 
Trockengewichtes); Temperatur 20° C. 








Salz n/16 n/8 n/4 n/2 in 
KSCN 126,0 | 1620 | 232,01 P A 
KCl 1095 | 1138 1262 | 150,0 | 1773 
K,S0, 110,3 | 1142 113,2 107,9 89,6 

















P Peptisation; ! beginnende Peptisation, daher ungenauer Wert. 


Die Wirkung der direkt nicht adsorbierbaren Anionen (Tabelle 4 
und Abb. 2) ist, wie wir vorausgesetzt hatten, der der Kationen entgegen- 
gesetzt: sie erniedrigen die Quellung relativ entsprechend ihrer Eigen- 
hydratation (indirekter Ioneneffekt) : 

»—— Hydratation —— 
_ SCN« CI< S0, 
»—— relative Quellungshemmung —— 

Das am stärksten hydratisierte SO; hemmt die Quellung der 
Gelatine in 1 n-Lésung sogar bis unter den Wasserwert, während alle 
anderen untersuchten Salze mit wachsender Konzentration eine Zunahme 
der Quellung hervorrufen. 

Nun liegen die Dinge beim Sulfateffekt möglicherweise noch ver- 
wickelter: nach Dumanskı (1907) dringen nämlich K,SO,-Lösungen in 
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Gelatine nicht in ihrer vollen Konzentration ein; das Gel ist diesen 
Salzen gegenüber also offenbar nicht mehr vollkommen permeabel, 
woraus weiter folgt, daß hier auch die sonst adsorbierten Kationen als 
Wasserkonkurrenten wirksam werden müssen. Für eine solche Deutung 
scheint auch der eigentümliche Verlauf unserer K,SO,-Konzentrations- 
kurve zu sprechen: während in verdünnten Lösungen der direkte 
(Adsorptions-) Effekt noch zu einer geringfügigen Quellungssteigerung über 
den Wasserwert führt, geht die Förderung mit zunehmender Konzen- 
tration bei steigender osmotischer Differenz zwischen Außen- und Innen- 
lösung immer mehr verloren und macht schließlich von etwa 0,7n an 
der beschriebenen Depression Platz. 


Die Peptisation in konzentrierten Neutralsalzlösungen ist eine Sol- 
bildung bei chemisch unveränderter Gelatine (KuHN 1921/22): mit 
zunehmender Salzkonzentration wird in die intermizellaren Räume so 
viel Hydratationswasser eingelagert, daß die immer weiter auseinander- 
rückenden Mizelle schließlich ihren kohäsiven Zusammenhang verlieren. 
Dieser Übergang erfolgt naturgemäß allmählich. Dementsprechend ist 
auch die antagonistische Wirkung der Kationen und Anionen bei der 
Peptisation genau dieselbe wie bei der Quellung. Eine gleichmäßige 
Bindung ganzer Ionenpaare, wie PAULI und VALKO (1929) sie annehmen, 
könnte die charakteristische Wirkung der relativ wenig hydratisierten 
J’- und SCN’-Ionen und die Entquellung durch das stark hydratisierte 
SO, nicht erklären. Würden auch die Anionen adsorbiert, so wäre 
im Fall des Jodids und Rhodanids eher eine Verfestigung als eine 
Dispergierung der Struktur zu erwarten. Auch STIASNY (1924) sieht die 
peptisierende Wirkung von NaSCN und NaJ auf Gelatine als eine 
Dispersitätserhöhung an, die ohne Hydrolyse abläuft. 

Eine andere Deutung der Jodidwirkung gibt Bancrorr (1926): das 
J’-Ion soll im eigentlichen Sinne lyotrop wirken, indem es die Poly- 
merisation der Wassermoleküle erniedrigt. Da der gleiche Effekt durch 
Erwärmung zu erzielen ist, wird in Analogie auch die Jodidpeptisation 
der Gelatine auf den Einfluß von ,,Hydrolen‘‘ (depolymerisierten H,0- 
Molekülen) zurückgeführt. 


Die Quellung von Gelatine in Salzlösungen ist schon mehrfach 
untersucht worden. Die klassische lyotrope Reihenfolge der Anionen, 
die HormEIsTER schon 1891 gefunden hatte, konnte von zahlreichen 
neueren Untersuchern unter verschiedenen Versuchsbedingungen bestätigt 
werden (Lenk 1916; NoRTHRoP and Kuntrz 1929; Luoyp and PLEass 
1927 und 1928; Preass 1929 und PASCHELES 1898). 

Eine Ausnahme machen die neuesten Befunde KanHos (1933), der die 
Quellung der Gelatine in Kobaltsalzlösungen nach der Sedimentsmethode 
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untersuchte. Er fand merkwiirdigerweise eine vollkommene Umkehr 
der Anionenreihe, also: 
SCN < H,0< NO, € Br, C,H,0, € CI 804. 
»—— Quellungsförderung —— 

Kano bezeichnet Gelatine etwas irreführend als „positives Gel“. 
Nun haben nach seinen Angaben die verwendeten Co-Salzlösungen ein 
Pr von 5,47—6,77, während die Gelatine erst in saurerem Bereich, unter 
Pu 47 positiv umgeladen wird. Wenn keine Versuchsfehler vorliegen, 
bleibt hier also nur die Annahme übrig, daß die Gelatine bereits durch 
das zweiwertige Co-Ion umgeladen worden ist. 

Für die Reihe der Kationen bringt Hormeıster (1891, S. 212) nur 
wenige und schwer vergleichbare Einzelversuche. Immerhin findet auch 
er eine deutliche Quellungsförderung durch Na’ gegenüber K’ (2n- 
Lösungen). Hochkonzentrierte Lösungen von LiCl und CaCl, verursachen, 
wie in meinen Versuchen, Peptisation. Demnach würde für die Alkali- 
chloride auch hier die Reihe gelten: 

K< Na Li 
»— Quellungsfö — 
und nicht, wie HôBer (1926, S. 224) und Warrer (1923, S. 179) ver- 
sehentlich angeben: Li{ Na ¢ K, NH,. 

Die Quellungsreihe: K < Na ( Li ist auch von Künzer (1929) nach 
der Sedimentsmethode gefunden worden. Dagegen zeigen die Kationen- 
reihen LENKs (1916) einige Unregelmäßigkeiten (besonders für die Stellung 
des Ca” und Mg‘), für die eine Erklärung nicht gegeben wird. 

Der Einfluß der Salzkonzentration auf die Quellung der Gelatine 
entspricht in LENKs (1916) Versuchen annähernd meinen eigenen Er- 
fahrungen: so erfolgt etwa in Chlorid- und Nitratlösungen eine Quellungs- 
steigerung mit zunehmender Elektrolytkonzentration; ebenso findet er 
in konzentrierten Na,SO,-Lésungen eine Quellungsabnahme entsprechend 
meiner K,SO,-Kurve. Auch Künzer (1929) beobachtet in LiCl- und 
NaCl-Lösungen Quellungszunahme bis zur völligen Peptisation in ge- 
sättigten Lösungen, dagegen bei KCl ein Quellungsmaximum in In. 
Ganz unregelmäßige Kurven mit Maximis bei n/8 und n/4 gibt 
Wo. OsrwaLp (1906) für Chloridlösungen an. Auch Hormeıster (1891) 
findet in einer sehr genauen Untersuchung einer NaCl-Konzentrations- 
reihe ein Quellungsmaximum, und zwar bei einer Konzentration von 
etwa 14% (etwa 24n). 

Diese etwas kontroversen Ergebnisse dürften vermutlich auf Unter- 
schiede der verwendeten Gelatinesorten zurückzuführen sein. 


B. Agar. 


Um festzustellen, inwieweit die bisher gewonnenen Ergebnisse durch 
die chemische Struktur des Quellkörpers bestimmt waren, untersuchte 
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ich als zweites hochpermeables Gel eine Substanz von Kohlehydrat- 
charakter, Agar. 

Uber die chemische Zusammensetzung des Agars berichten WALTER 
(1923) und Samec und IsasEvié (1922), die beiden letzteren insbesondere 
über die Mineralbestandteile, die die Quellfähigkeit der Gallerte weit- 
gehend beeinflussen (HERzoG 1926). 

Agar besitzt ein wesentlich höheres Quellungsvermögen als Gelatine: 
es nimmt bei Zimmertemperatur etwa 700% Wasser auf (Katz (1924). 
Wir werden auf diesen Unterschied noch zu sprechen kommen. 


1. Versuchsanordnung. 


Die Quellungsversuche wurden nach der Sedimentsmethode aus- 
geführt (vgl. BRAUNER 1932, Versuch 81). Die benutzten Reagensgläser 
waren 15cm lang und hatten einen inneren Durchmesser von 14 mm. 
Je 1g Agar-Agar (feingepulvert pro analysi von E. Merck, Darmstadt) 
wurde in etwa 18 ccm der Lösungen eingewogen und gut verteilt. Danach 
kamen die Proben zur Sedimentierung in einen elektrischen Thermo- 
staten (20° C). 

Feingepulvertes Agar erreicht sein Quellungsmaximum schon nach 
1 Stunde, doch erfolgt die Sedimentierung nur allmählich bis zu einem 
Endwert nach 5—6 Tagen. Dabei ließ sich die Erfahrung WALTERs (1923) 
bestätigen, daß das Höhenverhältnis vom zweiten Tage ab annähernd 
unverändert bleibt. Daher konnte die maßgebende Ablesung schon 
unbedenklich nach 48 Stunden vorgenommen werden. Die Mittelwerte 
wurden aus 7—8 Einzelversuchen errechnet und in Prozenten des 
Wasserwertes angegeben. Der mittlere Fehler beträgt maximal 1,5% 
des Mittelwertes. 


2. Ergebnisse. 
Tabelle 5. Quellung von Agar-Agar. 


Sedimentshöhe nach 48 Stunden in Prozenten des Wasserwertes (= 118 mm); 
Temperatur 20°C. 


Salz (H:0) in Licl in NaCl in KCl in KBr inKJ 


























Quellungswert 100,0 82,5 72,3 65,2 75,5 102,5 


Aus der Tabelle 5 und der entsprechenden Abb. 3 ist zu ersehen, daß 
die Quellung von Agar durch alle Salze mit Ausnahme von KJ unter 
Wasserwert herabgesetzt wird. 

Da auch Agar bei der Azidität der verwendeten Lösungen negativ 
geladen ist, werden ebenso wie bei der Gelatine nur die Kationen elektro- 
statisch adsorbiert und bestimmen durch die Menge des mitgebrachten 
Hydratationswassers den Quellungsgrad des Gels (direkter Ioneneffekt). 
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Daraus folgt entsprechend der Hydratationsreihe der einwertigen Kationen 
eine relative Quellungsförderung in der Richtung: 


»—— Hydratation —— 


Wie bei der Gelatine ist die Wirkung der Anionen der der Kationen 
entgegengesetzt (indirekter Ioneneffekt); hier führt die Hydratation 
zu einer Quellungshemmung in der Richtung: 

»—— Hydratation —— 
J< Br< CI 
»—— Quellungshemmung —— 

Aus der Erfahrung, daß die relative Quellungsförderung der Hydra- 
tation der Kationen entspricht, daß also die Kationen auf die Mizelle 
direkt einwirken, ist zu schließen, daß das 
Agargel für die untersuchten Salze tatsächlich 


aft s weitgehend permeabel ist. 

“2 Im Gegensatz zu unserer Auffassung nimmt 
WALTER (1923) an, daß Salze durch Agar über- 

PS haupt nicht adsorbiert werden, und fiihrt die 


quellungshemmende Wirkung auf die ,,wasser- 


n- bindende Kraft“ (S. 202) der Ionen in der 
Lésung zuriick. Wie leicht einzusehen ist, 
o0-| 8/§ els kann dies aber nur für die Anionen zutreffen, 


deren Ladungssinn mit dem des Agars überein- 
# stimmt. Würden negativ adsorbierte Kationen 
an MR. br von Agar. in der Lösung als Konkurrenten einen Gegen- 
des gg effekt ausüben, so müßte sich die Reihenfolge 
ihrer Wirksamkeit gegenüber meinen Befunden 
umkehren, und die am stärksten hydratisierte Kationenart (Li) würde 
die Quellung am meisten hemmen, was jedoch weder mit WALTERs 
noch mit meinen Befunden übereinstimmt. 

Wie die Dinge liegen, muß die Tatsache der Quellungserniedrigung 
unter Wasserwert beim Agar auf eine teilweise Neutralisierung der 
Mizell-Eigenladung durch die adsorbierten Kationen zurückgeführt 
werden, die vermutlich eine Herabsetzung der elektrostatischen Wasser- 
bindungskraft des Gels verursacht. 

Größerer Ladungsverlust des Agars durch stark adsorbierbare Kat- 
ionen und deren relativ geringere Hydratation müssen demnach in 
gleicher Richtung quellungshemmend wirken: 

«— Hydratation ——« 
Li—Na—K 
»——— Adsorbierbarkeit —— 
»— relative Quellungshemmung —— 

Im Gegensatz zum Verhalten der Gelatine beobachten wir beim 

Agar in sämtlichen Salzlösungen eine Erniedrigung des Quellungsgrades 
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unter den Wasserwert. Zur Erklärung dieses merkwürdigen Unter- 
schiedes müssen wir von der schon früher (8. 61) erwähnten Tatsache 
ausgehen, daß der Wasserwert des Agars, absolut genommen, wesentlich 
höher liegt als der der Gelatine: 700% gegen 500%. Bei einer elektro- 
statischen Deutung der wasserbindenden Kräfte würde daraus zu schließen 
sein, daß die Eigenladung des Agarmizells entsprechend höher ist. 

Bei der Quellung in Salzlösungen wird nun offenbar Wasser auf 
zwei verschiedene Arten aufgenommen: einerseits direkt vom elektrisch 
geladenen Mizell und andererseits indirekt in der früher beschriebenen 
Weise als Hydratationswasser der adsorbierten Kationen. 

Ist diese Auffassung richtig, so können wir erwarten, daß sich eine 
Neutralisation der Mizell-Eigenladung im Bruttowert der Quellung um 
so stärker bemerkbar macht, je höher der Wasserwert des betreffenden 
Gels ist, je höher also jene Ladung ursprünglich war. 

Auf die elektrische Wirkung der dem Agar entgegengesetzt geladenen 
Ionen haben bereits Dokan (1924) und MroxaeLts (1925) hingewiesen. 
Sie nehmen eine Entladung der Agarmizelle durch Kationen aber nur 
in hochverdünnten Lösungen an, während sie schon bei Konzen- 
trationen über 0,01 n sowohl den Kationen wie den Anionen eine rein 
lyotrope, wasserentziehende Wirkung zuschreiben. Daß dieser Auffassung 
ein Irrtum zugrunde liegt, hat schon BRAUNER (1930, S. 542/43) betont. 
Es gilt auch hier derselbe Einwand wie gegen die Auffassung WALTERs. 

Doxans (1924) Quellungsreihen für Kationen und für Anionen, die 
nach der Gewichtsmethode ermittelt worden sind, stimmen qualitativ 
mit den Ergebnissen WALTERs und mit meinen eigenen Befunden 
überein. Kürzlich wurde die HorMEistegsche Anionenreihe für die 
Quellungsbeeinflussung von Agar auch von Kano (1933) an Kadmium- 
und Kobaltsalzen in Versuchen nach der Sedimentsmethode bestätigt. 


C. Zellophan. 

1. Allgemeines. 
Zellophan ist ein filmartiges Präparat aus reiner Zellulose von ver- 
hältnismäßiger Dichte. Die Technik seiner Herstellung aus Viskose 
(HALAMA 1932) erklärt die eigenartige Mizellarstruktur, bei der die 
Längsachse der Mizelle senkrecht zur Filmfläche orientiert ist. MANE- 
GOLD und Vıers (1931) und MAnEGoLD (1932) nehmen im wasserfreien 
Material eine dachziegelartige Anordnung der Mizelle in der Richtung der 
Filmbahn an, die bei der Quellung in eine fast senkrechte Parallelstruktur 
.übergeht. Erst in diesem Zustand wird das Material wasserdurchlässig : 

Anordnung der Mizelle nach ManzsoLp und Vırrs (1931): 


W //// 


wasserfrei, gequollen, 
undurchlässig. durchlässig. 
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Diese Anordnung der Mizelle wiirde auch die Anisotropie der 
Quellung des Zellophans erklären, die uns später noch beschäftigen wird, 
während dieses Phänomen bei Annahme einer ungeordneten Mizell- 
lagerung (Meyer 1928) nur schwer verständlich wäre. 

Das mizellare Gefüge der genuinen Zellulose ist durch röntgeno- 
graphische Untersuchungen zahlreicher Forscher (R. O. Herzoc, M. Po- 
LANYI, K. Hess und STAUDINGER, zitiert nach Meyer und Mark 1930; 
SPONSLER 1928, 1929) aufgeklärt: es besteht aus Hauptvalenzketten von 
glukosidisch verknüpften Hexoseresten; 60—100 solcher Ketten sind 
durch Nebenvalenzen zu einem Bündel zusammengehalten und bilden 
ein kristallines „Mizell“ von 300—500 A. Länge und 30—50 A. Dicke 
(Mark 1928). Derartige Mizelle liegen in der natürlichen Pflanzenfaser 
parallel mit der Faserachse, oder sie sind schraubenförmig in einem 
bestimmten Winkel zu ihr orientiert. Aus dieser Lagerung erklärt 
sich auch die Anisotropie der Quellung aller natürlichen Zellulose- 
strukturen. 

Die Quellung der Zellulose in Wasser ist auf röntgenographischem 
Wege durch Karz (1924) als intermizellar erkannt worden. Die Mizelle 
verändern nicht ihr Eigenvolumen, sondern nur ihren gegens-itigen 
Abstand. Dagegen verursacht die Einwirkung von Substanzen, die zu 
einer Auflösung der Zellulose führen (Säuren und einige konzentrierte 
Salzlösungen: MEYER und Marx 1930), bei fortschreitender Quellung 
undeutliche Interferenzen im Röntgenbilde, was auf eine intramizellare 
Aufnahme von Quellungsmittel schließen läßt. | 

Der Vorgang der Quellung solcher Strukturen beruht nach MEYER 
und Mark (1930) auf einer Adsorption von Ionen und Wassermolekülen 
an den Hydroxylgruppen der Hauptvalenzketten und an den Sauerstoff- 
brücken des ganzen Mizellargefüges; daher steht dem Quellmittel eine 
um so größere Adsorptionsfläche zur Verfügung, je leichter es in die 
Intermizellarräume eindringt. 


2. Versuchsanordnung. 


Die verwendete Zellophanfolie stammte von der Firma Kalle & Co., 
Wiesbaden-Biebrich. Sie besteht aus vier dünnen Lamellen, die zusammen 
in lufttrockenem Zustand 0,19 mm dick sind. 

Die Versuchsanordnung war genau die gleiche wie bei der Messung 
der Gelatinequellung (vgl. S. 55). Die Zellophanplättchen von etwa 
30x30 mm Größe hatten ein Ausgangsgewicht von 250 mg (luft- 
trocken). Wie bei der Gelatine wurden die Resultate auf entsprechende 
Vergleichsversuche mit destilliertem Wasser bezogen und die Mittel- 
werte aus 10—15 Einzelversuchen errechnet. Der mittlere Fehler beträgt 
maximal 0,6% des Mittelwertes. Auch hier war aus den angeführten 
Gründen (8. 55) eine Korrektur entsprechend dem spezifischen Gewicht 
der Lösung erforderlich. 
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3. Ergebnisse. 

Die Anisotropie der Quellung (vgl. 8.64) wurde durch Langen- 
messungen bestimmt. Bei Quellung in destilliertem Wasser beträgt: 
die Zunahme in der Dicke 74%. 

” ” » » Länge 0%, 

” ” ” ” Breite 9%. 
Als „Länge“ sei die Fließrichtung der Viskose bei Herstellung des 
Zellophans bezeichnet, die auf der Folie noch als eine zarte Streifung 
zu erkennen ist. 

Das von MoBam and KıstLer (1929) verwendete Material ergab eine 
Volumzunahme von 100 :0:9%. Die ursprüngliche Dicke der Folie 
wird nicht mitgeteilt. 

Die Bestimmung der Quellungswerte in den Salzlösungen (Tabelle 6 
und Abb. 4) erfolgte, wie oben angegeben, gravimetrisch. 


Tabelle 6. Quellung von Zellophan. 


Quellungswert nach 48 Stunden in Prozent des Wasserwertes (= 175% des 
Trockengewichtes); Temperatur 20° C. 








Salz n/32 n/16 n/8 n/4 n/2 in 2n 
LiCl 99,6 99,4 99,0 98,7 98,3 98,5 99,3 
NaCl 99,8 99,6 99,4 99,3 99,2 99,4 99,6 
KCl 99,5 99,4 99,1 99,1 99,4 100,0 101,4 
LiJ uni _ Ei = — 100,8 + 
NaJ — — — — — 102,0 — 
KJ u — — — — 103,7 — 
MgCl | — = — | — | — | — | 1030 
Cac, | — ns Po ie ji aa 103,6 
BaCl, — — — thes — — 105,1 
KCI 99,5 99,4 99,1 99,1 99,4 100,0 101,4 
KBr 100,0 99,9 100,0 100,2 100,9 102,1 164,8 
KJ 100,05 100,2 100,4 100,9 101,9 103,7 107,5 























Zellophan ist wie Gelatine und Agar in den verwendeten Lösungen 
negativ geladen und wird daher durch die Adsorption von Kationen 
beeinflußt. In den verdünnten Lösungen der drei Alkalichloride tritt 
eine geringfügige Quellungshemmung ein, die ebenso wie beim Agar 
vermutlich auf eine Entladung der Mizelle durch die adsorbierten 
Kationen zurückzuführen ist. Die Kurven erreichen bei n/2 (NaCl und 
LiCl) bzw. n/4 (KCl) ein Minimum und steigen dann wieder an, in 2n 
KCl sogar über den Wasserwert. Diese Quellungsförderung in konzen- 
trierten Salzlösungen beruht wahrscheinlich wie bei Gelatine (vgl. 
S. 59) auf der Einlagerung des Hydratationswassers der adsorbierten 
Kationen. 


Planta Rd. 21. 5 
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Bei der spezifischen Wirkung der Kationen (in niedrigen Konzen- 
trationen liegen die Unterschiede innerhalb der Fehlergrenze) geben hier 
deren Adsorptions- und Permeationsqualitäten den Ausschlag: 

»—— Adsorbierbarkeit —_— 
Li< Na< K 
»—— relative Quellungsförderung —— 

Diese unerwartete Reihenfolge erklärt sich vermutlich aus der ver- 
hältnismäßigen Dichtheit des Gels, die für das Eindringen stärker hydra- 
tisierter Ionen bereits merklich begrenzend wirkt. Dadurch muß sich 
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Konzentration der Lösung 
Abb. 4. Quellung von Zellophan. 


aber für diese die verfügbare innere Adsorptionsfläche entsprechend 
verringern (vgl. S. 64). 

Ein ergä Probeversuch mit 1 n-Lösungen von KJ, NaJ und 
LiJ (Tabelle 6) zeigt für die drei einwertigen Kationen der Jodide wieder 
die gleiche Reihenfolge wie für die Chloride: 


»—— Adsorbierbarkeit —— 
»—— Permeiervermögen —— 
Li Na< K 


»—— Quellungsférderung —— 
Hier liegen die Werte entsprechend der schwächeren Gegenwirkung des 
Jodids sämtlich über dem Wasserwert. 

Die Quellung von Zellophan wird also durch die einwertigen Kationen 
in umgekehrter Richtung beeinflußt wie die von Gelatine (8. 57) und 
Agar (8.62). Das beweist die Richtigkeit unserer Annahme, daß 
Zellophan im Gegensatz zu diesen hochpermeablen Gelen eine bedeutend 
dichtere Struktur besitzen muß, die, wie oben ausgeführt wurde, das 
Eindringungsvermögen der Ionen nach ihrer aktuellen Größe begrenzt. 

Dagegen zeigt ein ergänzender Probeversuch mit 2 n-Lösungen von 
MgCl,, CaCl, und BaCl, (Tabelle 6), daß beim Übergang von den ein- 
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wertigen Kationen zu den zweiwertigen in erster Linie deren spezifische 
Adsorbierbarkeit für den Quellungsgrad maßgebend ist ; denn die Quellung 
wird durch die Erdalkalichloride den Alkalichloriden gegenüber gefördert, 
obgleich die zweiwertigen Kationen nach ihrem gréBeren Bruttovolumen 
ein geringeres Permeiervermégen erwarten lassen als die einwertigen. 
Innerhalb der Wertigkeitsstufe ordnet sich die Quellungsförderung 
wiederum entsprechend der Adsorbierbarkeit und dem Permeiervermögen 
der Ionen: 
»——— Adsorbierbarkeit —— 
»—— Permeiervermögen —— 
Mg ( Ca € Ba 

»—— Quellungsförderung —— 

Die Tatsache, daß Salze die Quellung Wasser gegenüber fördern 
und daß zweiwertige Kationen dabei stärker wirken als einwertige, 
beweist den direkten Einfluß der Kationen auf das Zellophan, der 
innerhalb jeder Wertigkeitsstufe infolge der relativen Dichtheit des Gels 
noch durch das Permeiervermögen der Ionen geregelt wird. 

Dagegen antagonisiert die Wirkung der Anionen (wie bei jedem 
negativen permeablen Gel) die der Kationen (indirekter Ioneneffekt). 
Entsprechend der Hydratation ergibt sich eine relative Quellungs- 
hemmung in der Richtung: 

»—— Hydratation —— 
J< Br¢ Cl 
»—— relative Quellungshemmung —— 


D. Lupinensamen. 
1. Allgemeines. 

Auf Grund unserer an homogenen Gelen gewonnenen Erfahrungen 
sollte nunmehr der Einfluß der Salze auf die Quellung einiger natürlicher 
pflanzlicher Strukturen analysiert werden. 

Als erstes Versuchsobjekt wurden die Samen von Lupinus albus 
gewählt, die sich erfahrungsgemäß durch ein besonders hohes Quellungs- 
vermögen auszeichnen (E. G. PRINGSHEIM 1930). 

Zunächst einige Bemerkungen über die chemische Zusammensetzung 
unseres Objektes: Die Kotyledonen führen in ihren Zellen bemerkens- 
werterweise nur Aleuronkörner und keine Stärke. Ihr Proteingehalt 
beträgt etwa 44% des Trockengewichtes (Könıe 1893). Die Verdickungs- 
schichten der Zellwände bestehen aus Hemizellulosen (GRIEBEL 1920). 
Aus der starken Hydratisierbarkeit dieser Reservestoffe erklärt sich das 
überragende Quellungsvermögen dieser Samen, das aus der folgenden 
Tabelle 7 deutlich zu ersehen ist. 

Da, wie wir sehen werden, der anatomische Bau des Samens und der 
Samenschale von Lupinus albus für die Quellung von Wichtigkeit ist, 
sei hier auf die Beschreibungen und Abbildungen von MoELLER-GRIEBEL 
(1928), PRINGSHEIM (1930) und Gassner (1931) hingewiesen. 


5* 
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Tabelle 7. Quellung in destilliertem Wasser. 
Gewicht nach 48 Stunden in Prozenten des Trockengewichtes; Temperatur 20° C. 











Leguminosae Lupinus albus . . . ...... 247,7 
Vicia Faba .......... 219 
Pisum sativum. . . . . . . . . 195 
Lens esculenta . . . . . . . . . 195 
Phaseolus vulgaris . . . . . . . 188 
Compositae Xanthium neem as Ba 160 
Helianthus annuus (Samen) . 152 

Gramineae Triticum — “ee 169,3 
IT aia 165 
Secale cereale ......... 152 
Zea mays... . . . . . . . . 144 


2. Versuchsanordnung. 

Um den Einfluß der Salzlésungen auf die einzelnen Teile des Samens 
und die Rolle ihrer Struktur kennen zu lernen, wurden Quellungsversuche 
ausgeführt: 

1. mit intakten Samen, 

2. mit Samen ohne Schale, 

3. mit der Samenschale allein, 

4. mit Lupinenmehl (pulverisierte Samen ohne Schale). 

Zu jedem Einzelversuch unter 1., 2. und 3. wurden je 10 Samen bzw. 
Schalen verwendet, die zusammen folgende Ausgangsgewichte (luft- 
trocken) hatten: 


1. Intakte Samen .......... 5800—6400 mg, 
2. Samen ohne Schale . . . . . . . . 4300—5000 mg, 
3. Samenschalen . . . . . . . . . . 900—1100 mg 


Der Quellungsgrad wurde nach 48stündigem Aufenthalt in den Lösungen 
(Thermostat, 20° C) durch Wiegen ermittelt, die Mittelwerte aus 10 Einzel- 
versuchen errechnet. Der mittlere Fehler beträgt im Maximum nur 0,5% 
des Mittelwertes für die Samen, 0,8% des Mittelwertes für die Samen- 
schalen. Die Befunde sind wiederum in Prozenten des Wasserwertes 
angegeben. Da es schwer festzustellen ist, welche Veränderungen die 
Konzentration der Salzlösung beim Eindringen in die Samen erfährt, 
sind in den Tabellen 8—10 sowohl die unkorrigierten wie die nach dem 
spezifischen Gewicht der Lösungen korrigierten Zahlen angegeben. 
Zwischen diesen beiden Grenzwerten muß auf jeden Fall das wahre 
Gewicht liegen (vgl. 8. 55). 

Hartschaligkeit wurde nur ganz vereinzelt angetroffen, sie kommt 
nur bei kleinen Samen vor, die daher von vornherein auszuscheiden 
waren. 

Zu den Versuchen unter 3. löste ich die Samenschale in trocknem 
Zustand vom Samen und entfernte die Hilumregion. 
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Das Material für den 4. Versuch wurde folgendermaßen hergestellt: 
Die von der Schale befreiten Samen wurden mit einer Handmühle zer- 
mahlen und durch einen dichten Stoff gebeutelt; es ließ sich so ein 
recht homogenes Pulver gewinnen, das sich für die Quellungsversuche 
nach der Sedimentsmethode (vgl. S. 61) gut eignete. Zu jedem Versuch 
wurden 3g Lupinenmehl genommen, da der absolute Quellungsgrad 
viel geringer ist als der des Agars, Zur Erzielung einer gleichmäßigen 
Sedimentation wurde nach 24 Stunden nochmals durchgeschiittelt; die 
endgültige Ablesung erfolgte nach 48 Stunden. Der mittlere Fehler 
beträgt maximal 2% des Mittelwertes. 


3. Ergebnisse. 
Tabelle 8. Quellung von intakten Lupinensamen. 
Quellungswert nach 48 Stunden in Prozenten des Wasserwertes (= 247,7% 


des Trockengewichtes); a unkorrigierte Werte; b nach dem spezifischen Gewicht 
korrigierte Werte; Temperatur 20° C. 








Balz n/16 n/8 n/2 in 2n 
a 93,9 | 952 | 923 im 75,0 
LiCl { b 98,8 95,1 91,7 = 74,5 
Reihe der . 97,2 94,2 = 794 
Kationen NaCl { b 970 | 940 91,8 m 76,7 
a | 97,1 95,7 94,8 BS 84,8 
KO {5 | 968 | 963 | os | — 81,3 
L un = 91 bet 
en à Le ee eee 
a ds 2 23 94,8 = 
Bee der . Ib — — _ 92,5 zn 
Anionen ie en 2 99,0 a 
KBr | b Lu = as 94,3 = 
2 22 105,3 ii 
KJ b T- Z Ar 98.5 = 























Diese Ergebnisse (Tabellen 8—10) lassen erkennen, daß die Salze 
in allen Fällen (mit Ausnahme von In KJ in Tabelle 8) eine Erniedrigung 
der Quellung gegenüber reinem Wasser verursachen. 

Die Ionenreihen zeigen im allgemeinen eine Zunahme der Hemm- 
wirkung mit wachsender Hydratationstendenz, und zwar sowohl bei den 
Kationen wie bei den Anionen. Wir begegnen hier also dem indirekten 
Ioneneffekt, wie er für beschränkt permeable Gele charakteristisch ist 
(vgl. S. 53). 

Die in einzelnen Fällen von diesem Prinzip abweichenden Reihenfolgen 
der Kationen lassen auf einen höheren Permeabilitätsgrad schließen, wie 
noch im einzelnen ausgeführt werden soll. 
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Tabelle 9. Quellung von Lupinensamen ohne Schale. 


nach 48 Stunden in Prozenten des Wasserwertes (= 234 























Trockengewichtes); a ner ar Werte; b nach dem spezifischen Gewicht 
korrigierte Werte; Temperatur 20° 
n/8 n/2 in 2n 
95,9 93,4 _ 93,2 
95,7 93,0 - 91,0 
Reihe der 96,9 95,0 — 95,6 
Kationen 96,6 94,2 — 92,0 
97,4 95,7 97,7 
97,3 94,3 — 93,3 
os ou 92,6 so 
= — 89,6 — 
ae 94,3 = 
Reihe der 7 ae 92,0 - 
Anionen Æ = 95,3 > 
— — 91,5 
+. es 97,0 = 
— — 91,4 - 


Tabelle 10. Quellung von Lupinensamenschalen. 


Quellungswert nach 48 Stunden in Prozenten des Wasserwertes (— 306,8% 
des Trockengewichtes) ; her ey Werte; b nach dem spezifischen Gewicht 
korrigierte Werte; Temperatur 20° 











n/8 n/2 in 2n 
a 91,4 87,7 à 81,2 
{ b 90,9 87,0 79,2 
Reihe der N a 86,5 86,3 — 80,5 
Kationen { b 86,4 85,2 a 77,0 
a 86,4 86,5 mo 82,4 
KCl { b | 863 85,8 x 78,4 

a — — 81,8 -- 

K,80, | > awe ~ 78,9 : 

a = — 83,0 _ 

Reihe der "a b — _ 80,5 

Anionen a = 87,7 a 
KBr (5 | = wa 84,0 2 

a — _ 90,9 -- 

KJ | br: et 84,8 à 


Vergleicht man die relativen Gewichte der drei Objekte (intakter 
Same, Same ohne Schale und Samenschale) in destilliertem H,0 (vgl. 
Abb. 5), so fallt vor allem die erstaunliche Wasserkapazität der Samen- 
schale auf, an der ihr verhältnismäßig großes Interzellularvolumen 
zweifellos nicht unbeteiligt ist. Infolgedessen wird auch der Quellungs- 
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wert des intakten Samens dem schalenlosen Präparat gegenüber erhöht. 
Die Erniedrigung des Wasserwertes durch die Salze ist dagegen bei den 
Samen ohne Schale geringer als bei den beiden anderen Objekten. 


a) Samen ohme Schale. 


Für die schalenlosen Samen tritt eine relative Quellungshemmung 
entsprechend den Hydratationsreihen in allen hier 
untersuchten Konzentrationen auf (indirekter Ionen- 300-1 a 


effekt) : 
»—— Hydratation —— 
Kationen: K < Na< Li; Anionen: J € Br< CI< SO, 
»—— Quellungshemmung —— 250— 
Mit steigender Eigenhydratation nimmt das 
Permeiervermögen der Ionen ab, und damit wächst 
hier ihre Hemmwirkung auf die Wasseraufnahme 
des Quellkörpers. Dieser Gegeneffekt der Lösung 1} 
nimmt im allgemeinen mit ihrer Konzentration 
weiter zu. Diese Ergebnisse deuten auf eine ver- : 
hältnismäßig weitgehende Ionenselektion des Koty- 


N 
3 
LK 

















ledonengewebes hin (vgl. auch $. 73). Bs Ving 
L 
Die losgelöste Samenschale weist nicht nur in wer. à 


Wasser, sondern auch in den Salzlésungen hohe Trockengewichtes. 
Quellungswerte auf. Dabei mag der Umstand eine 
Rolle spielen, daB die inneren stark hydratationsfähigen Schichten 
(anders als beim intakten Samen, vgl. 8.72) mit den Lösungen in 
direkter Berührung stehen. Infolge ihrer großen Durchlässigkeit erfolgt 
bereits in den n/8-Lösungen eine vollständige Umkehr der Kationenreihe, 
es ergibt sich eine relative Quellungsförderung nach der Hydratations- 
reihe: 
»—— Hydratation —— 
K<Na<Li 
»— relative Quellungsfürderung —— 
während in den höheren Konzentrationen (auch noch in 2n!) die 
Kationenfolgen bei einem erheblichen Absinken der absoluten Quellungs- 
werte „‚Übergangsreihen‘‘ darstellen. 
Die Anionenreihe ist hier begreiflicherweise wiederum die normale: 
»—— Hydratation —— 
J< Br Cl< 80, 
»—— Quellungshemmung —— 


c) Intakte Samen. 
Bei den intakten Samen kommt es (vgl. Abb. 6, schraffiertes Feld) 
in den 2 n-Chloridlösungen zu einer beträchtlichen Herabsetzung der 
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Quellung, die hier wieder eindeutig nach der Hydratationsreihe der 
Kationen wächst: 
»—— Hydratation ——— 
K ¢ Na¢ Li 
»-— Quellungshemmung —— 

Da hier ferner die relativen Unterschiede zwischen den einzelnen Kationen 
merklich größer sind als bei den schalenlosen Präparaten, müssen wir 
schließen, daß der Schale am intakten Samen eine Selektionswirkung 
zukommt, die ihr im abgelösten Zustand 
aus den früher erwähnten Gründen zu 
fehlen scheint. Es sei auch daran erinnert, 
daß die schalenlosen Samen in diesen 
Konzentrationen noch ein relativ großes 
Quellungsvermögen besitzen, das in 2n 
KCl sogar noch höher liegt als in In 
(direkter Ioneneffekt ?). 

Der Einfluß der n/2-Alkalichloride auf 
die Quellung der intakten Samen zeigt 
dieselbe Reihenfolge der Kationen, jedoch 
sind die Unterschiede nicht so groß, und 
die Hemmung der Quellung gegenüber 
Wasser ist viel geringer als in den 2 n- 
Abb. 6. Vergleich der Quellung von Lösungen. 

(Quellungsgrad in Prozenten In verdünnteren Lösungen nimmt die 
ee Gesamthohe der Hemmwirkung der Salze immer weiter 
Felder: intakte Samen. ab; infolge der größer werdenden Durch- 
lässigkeit der Samenschale beginnt ihr 
Anteil das Gesamtgewicht der quellenden Samen merklich zu beein- 
flussen und kehrt entsprechend ihrem eigenen Verhalten die Wirkungs- 
reihe der Kationen für den ganzen Samen um: nun bestimmt wieder 
das von den Ionen mitgebrachte Hydratationswasser den Quellungsgrad. 
So zeigt sich bei den n/16-Lésungen eine relative Quellungsförderung 

nach der Hydratationsreihe: 

»— Hydratation —— 
K< Na< Li 
»—— relative Quellungsférderung —— 

In den n/8-Lösungen überkreuzen sich die Wirkungen der beiden 
Faktoren, die den Quellungsgrad bestimmen. Daraus ergibt sich für diese 
Konzentration eine Übergangsreihe: 

Na< Li< K 
»—— relative Quellungsförderung —— 

Die Anionenreihe behält begreiflicherweise auch für die intakten 
Samen ihre Gültigkeit, da die dem Gel gleichgeladenen Ionen in jedem 
Fall immer nur den indirekten Effekt zeigen können: 
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»—— Hydratation —— 
J< Br<( Cl< SO, 
»—— relative Quellungshemmung —— 


d) Kotyledonenmehl. 


Im großen und ganzen zei- Tabelle 11. Quellung von Lupinenmehl. 


Mehls (Tabelle 11 und Abb. 6) 1” Prozenten des Wasserwertes (= 65,9 mm); 


T tur 20°C. 
eine fördernde Wirkung der en un 








Salze gegenüber destilliertem Salz n/2 in 2n 
Wasser. Das läßt darauf e 
schließen, daß durch die me- Reihe der PA = SA ns 
: . : Kationen * 
chanische Zerkleinerung die KCl |105,0 | — | 1045 
Gewebestruktur vollständig Kso — | wol — 
permeabel geworden ist. In- Reihe der |] KCl | — | 965] — 
folgedessen werden die Katio-  Anionen TA — m ~ 














nen wie von jedem negativen, 
permeablen Gel adsorbiert und erhöhen die Quellung durch ihre Eigen- 
hydratation über den Wasserwert: 
»—— Hydratation —— 
K(Na<Li 
»—— Quellungsförderung ——> 
Die Anionen üben wiederum eine den Kationen entgegengesetzte 
Wirkung aus: 
»—— Hydratation —— 
J< Br< Cl< 80, 
»—— relative Quellungshemmung —— 

Die Gegeniiberstellung der Ergebnisse beim Mehl und bei den intakten 
Samen in Abb. 6 zeigt deutlich den Einfluß der Struktur auf die Quellung. 
Beim Lupinenmehl haben wir es mit einem permeablen, bei den Samen 
mit einem beschränkt permeablen Quellkörper zu tun. Die Wirkungs- 
reihe der Kationen erfährt daher eine vollkommene Umkehr. 

Da ein beträchtlicher Teil der Zellinhaltsstoffe der Lupinenkeimblätter 
aus Eiweiß besteht (vgl. S. 67), ist hier die Wirkung der Ionen die 
gleiche wie bei der Gelatine: eine Erhöhung der Quellung über den 
Wasserwert (vgl. S. 56); auch sind die Unterschiede in der Anionenreihe 
wie bei der Gelatine sehr ausgeprägt. 

Die hohen Quellungswerte des Lupinenmehls beweisen schließlich, 
daß die hemmende Wirkung der Neutralsalze auf die Quellung der 
intakten Kotyledonen kein direkter Ioneneffekt (Entladung!) sein kann, 
sondern tatsächlich auf deren selektive Permeabilitöt zurückgeht (indi- 
rekter Ioneneffekt). 


Die Quellung intakter Samen von Lupinus albus in Salzlösungen 
(Na- und Mg-Salze) ist schon von E. G. PRINGSHEIM (1930) untersucht 
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worden. Er stellte ebenfalls fest, daß Neutralsalze [mit Ausnahme des 
Mg(NO,),] eine Erniedrigung des Quellungsgrades unter den Wasserwert 
verursachen, und daß konzentrierte Lösungen stärker wirken als ver- 
dünnte. Dagegen hemmt nach seinen Angaben Chlorid die Quellung 
stärker als Sulfat, was meine Versuche nicht bestätigen konnten, und 
was mit den lyotropen Eigenschaften dieser Ionen auch im Widerspruch 
stehen würde. 
E. Weizen. 

Die nächsten Versuche galten einem Objekt mit fast vollständig 
ionenimpermeabler Samenschale: den Früchten von Triticum sativum. 
SCHRÖDER (1911) und Gurewrrso (1929) erkannten das kutinisierte 
oder auch verkorkte innere Integument der Caryopse als semipermeable 
Schicht. Durch vergleichende Leitfähigkeitsmessungen an verschiedenen 
Membranen konnte gezeigt werden, daß der elektrolytische Widerstand 
der Weizentesta im Verhältnis zu anderen Samenschalen in der Tat 
extrem hoch ist (BRAUNER 1928). 


1. Versuchsanordnung. 


Zu jedem Versuch wurden 40 Körner mit einem Ausgangsgewicht 
von etwa 800—1100 mg (lufttrocken) genommen. Um die Einstellung 
des Quellungsgleichgewichtes zu beschleunigen, wurden die Versuche in 
einem Wasserthermostaten bei 40° C ausgeführt. Alle mitgeteilten Zahlen 
sind 24-Stunden-Mittelwerte aus je 10 Einzelversuchen. Der mittlere 
Fehler beträgt maximal 0,7% des Mittelwertes. 

Um die Testawirkung kennen zu lernen, wurden gleichzeitig Quellungs- 
versuche mit Weizenmehl (nach der Sedimentsmethode) angestellt. 
Temperatur und Einstelldauer waren dabei die gleichen wie bei den 
Hauptversuchen. Zu jedem Versuch wurden 5g Mehl eingewogen; der 
mittlere Fehler beträgt hier maximal 2% des Mittelwertes, der wiederum 
aus 10 Einzelversuchen errechnet wurde. 








2. Ergebnisse. 
a) Intakte Weizenkörner. 
Tabelle 12. Diese Ergebnisse (Ta- 
Le dm des MR, belle 12 und Abb. 7) be- 
(= 1 Trockengewichtes) nach stätigen unsere Erwartung, 
34 Stunden; Tompesnter 40° C. daß wir es bei den Weizen- 
Salz | n/8 | n/2 | In | 2n körnern mit einem Quell- 
körper von sehr begrenzter 
‘ LiCl | 92,7 | 835 | — | 752 Elektrol rmeabilität 
Reihe der e ytpe 
Kationen = Fr a we a (vgl. 8. 53) zu tun haben 


würden: alle Salzlösungen 
Reihe der | 22 as «2 sail one ic hemmen die Quellung ge- 
Anionen 2x Le ‘ Pr a ; W: 

KJ mad be 818 | — genüber reinem asser, 
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und zwar nimmt diese Gegenwirkung mit wachsender Konzentration der 
Lösung beträchtlich zu. Da in diesem Fall auch für die Kationen der 
indirekte Ioneneffekt gelten muß (vgl. S. 53), folgen die Wirkungsreihen 
der Ionen ihrer Wasseraffinität: die aktu- 





elle Größe der Ionen entscheidet über den TT 2- rs 
Permeierwiderstand und die Hemmung 
700 — 220 - 
der Quellung : 
+——— Permeiervermögen ——« 200 — 
Kationen: K—Na—Li; Anionen: J—Br—Cl 
»—— Hydratation —— alll 


»—— Quellungshemmung —— ea 


Fir das geringe Permeiervermégen 
aller untersuchter Ionen sprechen weiter- 1 
hin die geringen Unterschiede zwischen 
den Quellungswerten in den verschiedenen 
Salzlésungen gleicher Konzentration. Aller- 
dings muB damit gerechnet werden, daB 
die Fruchtwand im Gegensatz zum Samen 
die Salzlésungen in unveränderter Konzen- 
tration aufnimmt und dadurch einen ge- 
wissen Gewichtsausgleich herbeiführen 
kann. 


b) Weizenmehl. 

SCHRÖDER (1911) fand, daß die Quellung halbierter Weizenkörner 
durch Salzlösungen beträchtlich weniger unter den Wasserwert erniedrigt 
wird als die intakter Früchte. Hatte also die Schaffung einer freien 
Querschnittsfläche eine so merkliche Wirkung, so war bei völlig zer- 
kleinertem Material wieder mit dem Auftreten des direkten Ioneneffekts 
zu rechnen. 

Tabelle 13 zeigt die Ergebnisse solcher Versuche mit käuflichem 
Weizenmehl. Zur besseren Vergleichbarkeit sind in Abb. 7 die erhaltenen 
Werte wieder den früheren Ergebnissen an intakter. Körnern gegenüber- 
gestellt. 
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Tabelle 13. Quellung von Weizenmehl. 


Sedimentshöhe nach 24 Stunden in Prozenten des Wasserwertes (— 38 mm); 
Temperatur 40° C. 








Salz n/2 in 2n 3n 
: LiCl 100,1 -- 105,0 102,0 
eng | NaC1 | 1027 | — | 1025 | 988 
_ KCl 100,2 _ 102,3 97,4 
DE or 97,2 mul - 
Reihe der K — 99,2 — — 
Anionen KBr _ 105,0 — — 
KJ = 241,0 — —— 
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Aus diesen Versuchen ist zu erkennen, daß das Pulverisieren genau 
wie beim Lupinenmehl eine vollständig permeable Struktur geschaffen 
hat, denn auch hier erhöhen die Salze im allgemeinen die Quellung über 
den Wasserwert, wobei die Kationen entsprechend ihrem Hydratations- 
vermögen wirken. Für 2 n- und 3 n-Lösungen finden wir die Reihenfolge: 

»—— Hydratation —— 
K< Na< Li 
»— Quellungsfürde — 
Diese Wirkungsreihe verläuft demnach vollkommen umgekehrt wie die 
für die intakten Körner (Abb. 7). 
Wie beim Lupinenmehl sind auch hier wieder die Unterschiede in 
der Anionenreihe besonders deutlich ausgeprägt: 
» —— Hydratation —— 
J< Br< Cl¢ 80, 
»—— relative Quellungshemmung —— 

Für die erstaunlich starke Quellung in der KJ-Lösung könnte man 
zunächst ein schlechtes Sedimentieren (lockere Packung) in der spezifisch 
sehr schweren Flüssigkeit verantwortlich machen. Dagegen spricht 
jedoch einmal, daß sich auch hier eine scharf abgesetzte Grenzfläche 
bildet, vor allem aber, daß das spezifische Gewicht des Weizenmehls 
nur unwesentlich verschieden ist von dem der beiden früher untersuchten 
Pulver (Lupinenmehl und Agar), deren KJ-Werte beträchtlich geringere 
Abweichungen von den anderen Salzen zeigten. 


Es sei noch erwähnt, daß auch lebendes Protoplasma in analoger 
Weise durch Neutralsalze beeinflußt wird. Plasmolysiert man lebende 
Zellen mit Elektrolytlösungen, so läßt, sich ein charakteristischer 
Quellungseffekt beobachten, der von seinem Entdecker K. Hörter (1928) 
„Kappenplasmolyse‘“ genannt worden ist. Sie kommt dadurch zustande, 
daß Ionen, die das Plasmalemma passieren können, den Hydratationsgrad 
des Binnenplasmas erheblich erhöhen. Interessanterweise ist auch bei 
der Hervorrufung dieses Phänomens der Antagonismus von Permeier- 
vermögen und direktem Ioneneffekt klar zu erkennen: das Li-Ion fördert 
infolge seiner größeren Hydrophilie die Quellung stärker als das leichter 
permeierende K'-Ion. (Die von HÔFLER angegebene Folge Na < K « Li 
ist eine typische Ubergangsreihe.) Es ist nicht ausgeschlossen, daß auch 
der von WERTHEIMER (1932, S. 182) beschriebene verschiedene Einfluß 
von Salzlösungen bei ihrer Einwirkung auf die semipermeable Plasma- 
haut oder bei direkter Injektion ins Plasma auf ähnliche Prinzipien 
zurückgeht. 


Zum Schluß seien die aufgefundenen Beziehungen zwischen Quellungs- 
grad und Ionenselektivität an einem halbschematischen Diagramm für 
isosmotisch gedachte KCl- und LiCl-Lösungen zusammengestellt. In 














zwischen Quellwirkung und Permeiervermögen der Elektrolyte. 17 


Abb. 8 bedeutet die Ordinate relative Quellungsgrade, die Abszisse den 
Dichtheitsgrad des Quellkérpers in willkürlichen Einheiten. Das linke 
Ende des Diagramms versinnbildlichte den Zustand völliger Ionen- 
impermeabilität. Hier müssen sämtliche Elektrolyte quellungshemmend 
wirken, und zwar in genau gleichem Maße. Bei allmählicher Zunahme 
des Permeabilitätsgrades wird eine 
langsame Abnahme des indirekten 
Effektes entsprechend dem Permeier- 
vermögen der einwirkenden Ionen 
bemerkbar, wobei die charakteri- 
stischen Unterschiede zwischen den 
einzelnen Ionenarten immer deut- 
licher zum Ausdruck kommen (Wei- 
zenkörner — intakte Lupinensamen). 

Steigt die Durchlässigkeit des 
Quellkörpers noch weiter an, so be- 
ginnt der direkte Effekt der perme- 
ierten Ionen bereits mit der Gegen- 
wirkung der Außenlösung zu kon- 
kurrieren: die Wirkungsunterschiede 
werden wieder geringer (Lupinen- 
kotyledonen!) und verschwinden an 
einem bestimmten Punkt unserer 








. Direkter 

Incirekter lonenefekt | Jonenefekt 
Permeobilitätsgrad ——> 

beiden Kurven vollständig (Über- eng m Trug ui 


kreuzung !). 
Von hier an entscheidet der direkte Ioneneffekt über den Charakter 
der Quellung (rechtes Ende des Diagramms: Weizenmehl > Lupinenmehl). 











Nach Niederschrift dieser Arbeit erschienen einige Mitteilungen von Karz (1933) 
und Karz und Muscarer (1933) über die lyotropen Reihen bei der Quellung. Nach 
ihren Erfahrungen wirken ionisierte und nichtionisierte Verbindungen oft ähnlich 
stark quellungsfördernd. Die Quellung soll durch polare Adsorption von ganzen 
Molekülen an den Mizellaroberflächen beeinflußt werden, wobei die mitgebrachten 
„Wassersphären‘ der hydrophilen Gruppen entsprechend fördernd wirken. 

Diese Auffassung mag eine gute Erklärung für den Effekt nichtdissoziierter, 
organischer Verbindungen liefern, dagegen läßt sie die (gegenüber negativen Gelen) 
zweifellos indirekte Wirkung der ,,quellungsférdernden“ Anionen völlig außer 
acht. Vgl. etwa die auch von Karz angeführte Reihe: 

»—— Hydrophilie —— 
J—Br—Cl 
«—— relative Quellungsférderung ——« 
die Katz ausschließlich auf die verschiedene Adsorbierbarkeit der Anionen 
zurückführt. 


II. Permeabilitat. 
Aus den Versuchen des vorigen Abschnitts ging hervor, daß die 
Quellung eines Gels in Neutralsalzlösungen weitgehend von seiner 
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Ionenpermeabilität abhängt. Im zweiten Teil dieser Arbeit soll nun 
untersucht werden, ob auch umgekehrt die Ionenpermeabilitat der gleichen 
Quellkörper von ihrem Quellungsgrad beeinflußt wird. 

Während wir uns bisher damit begnügen konnten, Permeiervermögen 
und Permeabilitätseigenschaften der geprüften Systeme indirekt zu 
erschließen, mußten jetzt die erforderlichen Vergleichszahlen auf möglichst 
quantitativem Wege direkt ermittelt werden. Nach der Natur unserer 
Versuchsobjekte eigneten sich hierfür in den meisten Fällen elektro- 
lytische Leitfähigkeitsmethoden verschiedener Modifikation, beim Zello- 
phan weiterhin auch die Messung seiner Wirksamkeit als Osmometer- 
membran. 


A. Gelatine. 
1. Leitfähigkeitsversuche. 
a) Versuchsanordnung. 
Zur Ermittlung der Leitfähigkeit der Elektrolyte in der Gelatine 
wurde ein Widerstandsgefäß benutzt, dessen Form aus Abb. 9 zu ersehen 
ist: die beiden tubulierten End- 
stücke e, und e, dienten zur 
Aufnahme der Zuleitungselek- 
troden p (blanke Platinelek- 
troden von je 8qem Fläche), 
die in die Versuchslösung ein- 
tauchten. Die seitlichen Rohre 
@ konnten durch Gummischläu- 
che entweder unmittelbar (Glas 
Abb. 9. Widerstandsgefäß. ¢, und e,: Endstiicke, An Glas) oder unter Zwischen- 
a Res nt echaltung eines 10 cm langen 
» Platinelektroden. und 3,8 mm weiten, mit dem 
zu prüfenden Gel füllbaren 
Glasrohrs r miteinander verbunden werden. Die Widerstandsmessung 
erfolgte nach der Kontrauschschen Wechselstrommethode an einer 
1 m-Brücke, die Frequenz des verwendeten Saiter.unterbrechers betrug 
etwa 500. Die beiden Teile des Gefäßes faßten bei direkter Be- 
rührung der Seitenrohre zusammen 16ccm Lösung und hatten eine 
Widerstandskapazität von C = 58. 
Das Schema des Versuchsganges war nun folgendes: 
1. Messung des Widerstandes der Lösung in den Endgefäßen (direkter 
Kontakt von e, und &): Wj. 
2. Messung des Widerstandes der Lösung im Gesamtsystem (zwischen- 
geschaltetes Glasrohr r mit Lösung gefüllt): W,. 
3. Messung des Widerstandes der Lösung im Gesamtsystem (zwischen- 
geschaltetes Glasrohr r mit Lösung + Gelatine gefüllt): W,. 
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Aus den Zahlen des ersten Abschnitts (Tabelle 3) konnte der Anteil 
der Gelatine und der Lésung am Gewicht des maximal gequollenen Gels 
errechnet werden. Im derart ermittelten Verhältnis löste ich jetzt die 
Gelatine in der Versuchslösung durch Erwärmen auf und füllte damit 
das Glasrohr r. Nach dem Erstarren des Gels wurde r schließlich zwischen 
die mit der gelatinefreien Lösung gefüllten Endgefäße eingeschaltet. 

Eine Reinigung der Gelatine von den Eigenelektrolyten konnte 
unterbleiben, da es uns hier nur auf die Ermittlung relativer Vergleichs- 
werte ankam. 

Die gewonnenen Meßergebnisse wurden folgendermaßen ausgewertet: 

a) W,—W, = Widerstand der freien Lösung in r: Wi. 

b) W,—W, = Widerstand der Lösung in der Gelatine in r: Wg. 

Der Quotient aus der Leitfähigkeit (reziproker Widerstand) der 


Gelatine und der Leitfähigkeit der freien Lösung: K rH = soll 


als die „spezifische Leitfähigkeit‘ der Gelatine gelten: ul =1,. Diese 
x 

Werte sind in Tabelle 14 aufgenommen und in Abb. 10 als Funktion 

der Konzentration der Lösung dargestellt. Sämtliche Zahlen sind 

als Mittelwerte aus 10 Einzelversuchen errechnet; der mittlere Fehler 

beträgt maximal 1% des Mittelwertes. 


b) Ergebnisse. 
Tabelle 14. Spezifische Leitfähigkeit der Elektrolyte in Gelatine: 


1 = We, Temperatur 20° C. 
































We 

Salz n/16 n/8 n/4 n/2 0,75n in 1,25 n 2n 
LiCl 0,940 | 0,844 | 0,805 | 0,773 — 0,803 | 0,850 4 
NaCl 0,900 | 0,841 | 0,780 | 0,755 — 0,791 — 0,868 
KCl 0,856 | 0,774 | 0,716 | 0,744 — 0,775 _ 0,785 
MgCl, | 0,822 | 0,802 | 0,733 | 072 | — Jose | — Y 
CaCl, 0,823 | 0,804 | 0,783 | 0,788 — 0,898 4 Ly 
BaCl, 0,705 | 0,718 | 0,735 | 0,749 | 0,813 P P P 
AICI, 0,915 0,883 0,830 0,814 — 0,780 — 0,810 


P Versuch wegen Peptisation der Gelatine nicht ausgeführt. 


GREEN, WEECH and MicHAEL1IS (1929) fanden durch Widerstands- 
messungen an Kollodiummembranen, daB die Leitfähigkeit von Elektro- 
lyten in der Membran von zwei Faktoren abhängig ist: 1. vom Elektrolyt- 
gehalt in der Membran, der seinerseits bestimmt wird durch die Poren- 
größe und Porenzahl, die den Ionen den Eintritt gestatten, und 2. von 
der Beweglichkeit der Ionen in den Membranporen. 

Die gleichen Prinzipien müssen auch für die Leitfähigkeit von Elektro- 
lyten in einem Gelatinegel bestimmend sein: 
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1. Der erste der beiden Faktoren, der Elektrolytgehalt in der Gelatine, 
steht in direkter Beziehung zum Quellungsgrad, da die verwendeten 
Salzlésungen in unveränderter Konzentration in das Gel eindringen. 
Demnach wird sich bei zunehmender Quellung die Elektrolytmenge in 
der Gelatine vergrößern und zu 
einer Auflockerung der Struktur 
4 führen (vgl. S. 59). 

Dieser Einfluß des Quellungs- 


} grades bestimmt das ,,spezifische 
a Leitvermégen“ der Gelatine in 


=. da a hohen Salzkonzentrationen. In 
A der jedes 

















N Konzentrationsreihe 
V4 Salzes wächst die relative Leit- 
7 fähigkeit mit zunehmendem Quel- 
lungsgrad von bestimmten mitt- 

je leren Konzentrationen an. 





Auch die spezifische Leitfähig- 

A keit verschiedener Salze bei glei- 

cher Konzentration zeigt dieselbe 

wl\ -—— en Abhängigkeit vom Quellungs- 
grad: je quellungsfördernder ein 


Ion wirkt, um so größer ist seine 
relative Leitfähigkeit in der Gela- 























C4 HT 3 = Zn tine. Daraus ergeben ‚sich fol- 
Konzentration der Lösung gende Reihen der Kationen für 

Abb. 10. Kationenreihe der Leitfähigkeit die „spezifische Leitfähigkeit‘‘ der 
= _ Elektrolytgelatine: 


Einwertige Kationen: K < Na < Li, 
zweiwertige Kationen: Mg € Ca. 
Die unerwartete und wechselnde Stellung des Ba” wird vermutlich 
dadurch verursacht, daß es durch chemische Bindung an Sulfationen 
der Gelatine als kaum dissoziiertes BaSO, festgelegt wird. 

2. Der zweite Faktor, die Beweglichkeit dec Ionen im Gel, gewinnt 
in jeder Konzentrationsreihe bei zunehmender Verdünnung an Einfluß. 
Obgleich hierbei die Gelstruktur mit der Annäherung an den Wasserwert 
der Quellung dichter wird, findet doch eine Zunahme des spezifischen 
Leitvermögens statt. Diese Erscheinung läßt sich nur durch die Annahme 
erklären, daß hier ähnliche Verhältnisse vorliegen, wie sie für dichtere 
Membranen bekannt sind: die Beweglichkeit der Ionen in den Inter- 
stitien des Gels nimmt mit Verdünnung der Lösung zu, weil der 
verfügbare Querschnitt dabei offenbar größer wird (Abnahme der 
Adsorptionsschichten an den Porenwänden) (BRAUNER 1930). 

Für das spezifische Leitvermögen der Gelatine ergibt sich also bei 
charakteristischen mittleren Salzkonzentrationen ein Minimum. Der 
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Anstieg der Kurve nach der Seite der niedrigeren Konzentrationen ist 
durch den wachsenden Einfluß der Ionenbeweglichkeit, nach der Seite 
der höheren Konzentrationen durch die zunehmende Quellungswirkung 
zu erklären. Die Salze, die zu Peptisation führen (LiCl, CaCl, und BaCl,) 
zeigen dabei einen besonders steilen Anstieg der Kurven. . Der stete 
Abfall der BaCl,-Kurve mit zunehmender Verdünnung ist wiederum auf 
die chemische Bindung freibeweglicher Ba’ - Ionen zurückzuführen. 


Nach der obigen Versuchsanordnung nimmt das Verhältnis der 
Gelatinemenge zur Menge der Lösung mit wachsendem Quellungsgrad 
ab. Die absolute Gelatinemenge | 


im Glasrohr ist also bei den ver- 
schiedenen Versuchen nicht die i ae ae 

: Lösung Lösung 
gleiche. Um festzustellen, ob Sct fielen Gelatinetanl 
dadurch ein Pohlerin dis Iie Er , 
sungen hineingetragen wird, stellte ich Ergänzungsversuche an, bei 
denen die Gelatinemengen konstant blieben. Es wurden 1 n-Lüsungen 
der drei Alkalichloride geprüft. 

20 %ige, mit destilliertem Wasser angesetzte Gelatine wurde in dieselben 
Glasréhrchen, die zu den vorigen Versuchen gedient hatten, derart 
eingefüllt, wie dies aus Abb. 11 zu ersehen ist. Die Gelatinesäule war 
jetzt nur 5cm lang; die freien Enden des Rohres wurden mit Lösung 
aufgefüllt und das ganze Rohr in ein Gefäß mit der gleichen Lösung 
versenkt. Die Lösung konnte demnach von beiden Seiten her in die 
Gelatine eindiffundieren. Durch periodische Widerstandsmessungen nach 
der oben angegebenen Methode ließ sich feststellen, daß der Konzen- 
trationsausgleich nach etwa 7 Tagen erreicht war. 

Die Längenänderung der Gelatinesäule betrug dabei nur 2—3 mm 
(K < Na (Li). Diese unerwartet geringe Zunahme ist wohl darauf 
zurückzuführen, daß die Gelatine durch die Adhäsion an der Glaswand 
in ihrer freien Volumänderung behindert war. 

Berechnen wir aus den Widerstandswerten nach vollendetem Konzen- 
trationsausgleich wieder die ‚spezifischen Leitfähigkeiten‘“ der Gelatine, 
so erhalten wir jetzt die folgenden Vergleichswerte: 

LiCl: 0,57; NaCl: 0,55; KCl: 0,53. 

Auch bei dieser Versuchsanordnung ist also die Reihenfolge der 
Ionen die gleiche wie in den bisherigen Messungen, die quantitativen 
Unterschiede sind hier sogar noch etwas größer. 

Unsere früheren Ergebnisse können demnach nicht durch eine Ver- 
änderung der absoluten Gelatinemenge vorgetäuscht worden sein. 


2. Messung der Diffusionsgeschwindigkeit. 
Die Bestimmung der Leitfähigkeit von Elektrolyten in der Gelatine 
gab uns ein Maß für die Beweglichkeit der Ionen in einem elektrolyt- 


Planta Ba. 21. 6 
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haltigen Gel und ihre Abhängigkeit von seinem Quellungszustand. Nun 
war es von Interesse, mit diesen Ergebnissen die Geschwindigkeit des 
Eindiffundierens der Salze in das vom Elektrolyten noch nicht ver- 
änderte Gel zu vergleichen. 

Zum Nachweis der Ausbreitungsgeschwindigkeit ungefärbter Salze 
in Gelen ist von Stmzs (1923) die Indikatormethode eingeführt worden. 
So läßt sich etwa durch Zusatz von AgNO, zu einem Gel die Diffusion 
von Chloriden am Fortschreiten einer Fällungszone von AgCl sichtbar 
machen, oder durch die Verwendung von Ba(NO,), als Indikator in 
analoger Weise die Diffusion von Sulfaten. Aus technischen Gründen 
ist die Anwendbarkeit der Methode auf die Untersuchung von Salzen 
mit gleichem Anion beschränkt, sie eignet sich also in erster Linie zum 
Vergleich der relativen Diffusionsgeschwindigkeiten von Kationen. 

Bei den hier angestellten Versuchen wurde nach den Anweisungen 
von BRAUNER (1932, Versuch 4) verfahren: die Gelatinekonzentration 
betrug 10% und die Konzentration des zugesetzten Indikators AgNO, 
n/80. Die zu prüfenden Kationen wurden an 1 n-Lösungen ihrer Chloride 
untersucht. Zur Vermeidung photochemischer Umsetzungen standen 
die Proben während der Diffusionszeit in einem Dunkelthermostaten 
bei 20° C. 

Zur Berechnung der Diffusionskoeffizienten läßt sich die von STILES 
(1923) angegebene Formel verwenden: x=k yDt. Dabei bedeuten: 


x die beobachtete Diffusionsstrecke, 

t die Versuchszeit, 

D den Diffusionskoeffizienten, 

k eine Konstante, die von der Konzentration des Indikators und der Konzen- 
tration der Salzlösung abhängig ist. 

Da die k-bestimmenden Faktoren ebenso wie die Temperatur in den 
Versuchen immer konstant gehalten wurden, konnten aus den leicht 
meßbaren Größen x und t statt der absoluten Diffusionskoeffizienten D 
relative Proportionalitätszahlen für die einzelnen Salze errechnet werden, 
auf die es uns hier ja allein ankommt. 

Die nach verschiedenen Beobachtungszeiten (t = 24 Stunden und 
t = 48 Stunden) gefundenen relativen Werte für D stimmten genau 
überein; in der folgenden Tabelle 15 sind daher die Diffusionsstrecken x 
in Millimeter nur für t = 48 Stunden angegeben (1. Spalte). In der 
2. Spalte sind die aus der obigen Formel errechneten relativen D-Werte 
auf den gleich 100 gesetzten KCl-Wert bezogen. Abb. 12 stellt diese 
Zahlen als Treppendiagramm dar. Zum Vergleich stehen in der 3. Spalte 
der Tabelle die absoluten Diffusionskoeffizienten, die STILES (1923) aus 
der Diffusion von 1 n-Lösungen bei 20° C in ein 0,5%iges Agargel unter 
Berücksichtigung aller angeführten Faktoren ermittelt hat, und in der 
4. Spalte dieselben Zahlen in Prozenten des KCI-Wertes. 
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Tabelle 15. Diffusionswerte der Kationenreihe in 10%ige Gelatine. 
Temperatur 20°C; Konzentration aller Lösungen: In (Indikatormethode). 








Eigene Versuche ersuche STILES 
Diffusion in Gelatine Be A | Agar 
Salz 
relative Diffusion relative Diffusion 
i in Prozenten des absolute 
sam Da wen Diffusion AT oc 

KCl 56,00 100,0 1,64 100,0 
NaCl 51,50 84,6 1,39 84,7 
LiCl 48,75 75,7 1,24 75,7 
BaCl, 46,75 69,9 1,16 70,7 
46,75 69,9 1,16 70,7 
“ 46,25 68,3 1,12 68,3 

AICI, 42,50 575 — — 














Unsere relativen Koeffizienten stimmen demnach trotz der verschieden- 
artigen Diffusionsbahn mit den STILEsschen Zahlen fast quantitativ überein. 


Das Ergebnis dieses Versuches zeigt, daß 
die Ausbreitungsgeschwindigkeit der Kationen 
im noch unverändertem Gel im umgekehrten 
Verhältnis zu ihrer aktuellen Größe steht 


(vgl. S. 52): 
<—— aktuelles Volumen — & 
Al—Mg—Ca—Ba—Li—Na—K 


>» Diffusionsgeschwindigkeit ——-—> 

Eine entsprechende Untersuchung der (re- 
lativen) Anionengeschwindigkeit stößt auf 
Schwierigkeiten, da die prinzipiell geeigneten 
Kationenindikatoren in Gelen keine scharfen 
Farb- oder Niederschlagsgrenzen liefern. Kano 
(1933) suchte das Problem dadurch zu lösen, 
daß er Salze mit farbigen Kationen ver- 
wendete. Er untersuchte die Diffusion von 
Kobaltsalzen verschiedener Säuren und fand 


TM 


#0 - 
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Abb. 12, Relative Diffusions- 
koeffizienten der Kationenreihe 
fir 10%ige Gelatine in Pro- 
zenten des KCl-Wertes 
(Indikatormethode). 























für die Diffusion von 0,5 molaren Lösungen die folgenden Reihen: 











Gel Ausbreitungsgeschwindigkeit 
10%ige Gelatine SO, < C,H,0, < Br< Cl < NO,< SCN 
1%- und 5%iges Agar SO, < C,H,0, < Br< NO, < Cl < SCN 


Auch die Reihe der Anionen steigt also (mit Ausnahme des Cl) im 
umgekehrten Verhältnis ihrer Hydratation an. 


Die nach dem Indikatorverfahren gewonnenen Ergebnisse sollten nun 
noch durch eine entsprechende Modifikation der Leitfähigkeitsmethode 


nachgeprüft werden: 


6* 
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In ein 14mm weites U-Rohr von etwa 30 ccm Fassungsvermögen 
wurden je 6ccm 20%ige, mit destilliertem Wasser angesetzte Gelatine 
eingefüllt und nach dem Erstarren der Gallerte in beiden Schenkeln mit 
den zu prüfenden, stets normalen Lösungen überschichtet. In die freie 
Flüssigkeit tauchten die (platinierten) Platin- 
elektroden direkt ein (vgl. Abb. 13). Die 
U-Rohre befanden sich während der ganzen 
Versuchszeit in einem Wasserthermostaten 
(20° C). 

Bei dieser Anordnung diffundiert also eine 
verhältnismäßig konzentrierte Elektrolytlösung 
von beiden Seiten her in eine äußerst elektrolyt- 
arme Gelatinesäule ein. Die elektrische Leit- 
fähigkeit des ganzen Systems muß daher bei 
Beginn des Versuchs praktisch gleich der (sehr 
geringen) Eigenleitfähigkeit der Gelatine sein. 
Mit fortschreitender Versuchsdauer wird nun 
das Gel immer elektrolythaltiger, die Leit- 
fähigkeit des Systems steigt an und erreicht 
schließlich nach 5 Tagen einen maximalen 
Endwert. Damit ist die Durchdringung der Gelatine homogen geworden. 

Subtrahiert man nun von jedem bis zur Erreichung dieses Maximums 
gemessenen Bruttoleitfähigkeitswert den anfangs bestimmten Anteil der 
gelatineeigenen Elektrolyte, so erhält man Proportionalzahlen, die ein 
Maß für die bis zu jeder Ablesungszeit durchwanderte Diffusionsstrecke 

liefern. Der besseren Ver- 


Tabelle 16. Relative Diffusionswege für gleichbarkeit wegen wurde 
verschiedene Beobachtungszeiten in Pro- der korrigierte Endwert in 


zenten der Gesamtstrecke (mittlere Länge mee 
der Gelatinesiule 50 mm); Temperatur 20°C allen Versuchen willkürlich 





Abb. 13. Widerstandsgefäß 
für die Diffusionsversuche. 





(Leitfähigkeitsmethode). gleich 100 gesetzt, sodaBdie 
Zwischenzahlen den jeweils 
an * 8 | 24 | 48" | 120° - Gurchlaufenen Prozentteil 





der gesamten Diffusions- 
Nacı | 225 | 267| 615 | 824| 1000 strecke wiedergeben. 
Lidl 19,5 | 25,2 | 59,3 | 80,7 | 100,0 Da diese Methode nur 
zur Überprüfung früherer 
Ergebnisse dienen sollte, beschränkte ich mich auf eine Untersuchung 
der drei Alkalichloride LiCl, NaCl und KCl; alle angegebenen Zahlen 
stellen Mittelwerte aus je 5 Einzelmessungen dar (Tabelle 16 und 
Abb. 14). 

Der Anstieg der Leitfähigkeiten zu ihrem Endwert erfolgt um so 
steiler, je schneller die Lösungen diffundieren : 

LiCl < NaCl < KCl 

»—— Diffusionsgeschwindigkeit —— 


mo — 
EBB 
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Diese Versuche bestätigen also eindeutig das Hauptergebnis der 
Indikatormethode, daB die Diffusionsgeschwindigkeit der Elektrolyte im 
noch unveränderten Gel von der ak- 
tuellen Größe der Ionen bestimmt 
wird. 








Vergleichen wir zum Schluß noch 
einmal die Ergebnisse dieser Diffusions- 
versuche mit unseren Erfahrungen 
über die Beweglichkeit der Ionen in 
Gelatine, die mit den Salzlösungen 
bereits im  Quellungsgleichgewicht 
stand, so wird ein grundlegender 
Unterschied deutlich: 

Bei noch unbeeinflußter Struktur 
der Diffusionsbahn sind für die Reihen- 
folge des spezifischen Permeierver- na 

à 7 : LS: FE =: 2 
mögens der Ionen allein die physi- Zeit in Stunden 
kalischen Konstanten ihrer Beweglich- Abb. 14. Relative Diffusionsgeschwindig- 
keit maßgebend. Steht dagegen der a oes. pere rare LE, sa 
Quellungsgrad des Gels bereits unter 
dem Einfluß der Elektrolyte, so wird die Beweglichkeit der Ionen in 
diesem veränderten Medium überwiegend durch den Grad ihrer Quellungs- 
förderung bestimmt. So erklärt sich die beobachtete Umkehr der Reihen. 








Agee’ % der Gesamtstrecke 
& è 8 
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B. Leitfähigkeitsmessungen an der Lupinentesta und an Zellophan. 

Die Ionenpermeabilität der Lupinentesta und des Zellophans konnte 
in einfacher Weise nach der Leitfähigkeitsmethode von BRAUNER und 
GUREWITSCH bestimmt werden. Ihr Wesen ist von GuREwrrsca (1929, 
S. 660) und von Brauner (1930, S. 564) bereits eingehend dargelegt 
worden. 

1. Versuchsanordnung. 

Für die folgenden Messungen dienten dieselben Elektrodenröhren, die 
BRAUNER (1930) zu seinen Versuchen mit der Aesculus-Membran benutzt 
hatte. Die hier verwendeten blanken Platinelektroden hatten eine Fläche 
von 8 qem, die Widerstandskapazität beider Hälften des Gefäßes betrug 
zusammen C = 21,5. Die übrigen Teile der Apparatur waren die gleichen 
wie bei den Gelatineversuchen (vgl. S. 78). Alle Messungen wurden 
bei 20° C ausgeführt. 

Die Berechnung der Ergebnisse wurde nach dem von BRAUNER (1930, 
S. 569) vorgeschlagenen Prinzip durchgeführt. Die „spezifische Leit- 
fähigkeit‘ (k/x) der Elektrolyte in der Membran stellt somit auch hier 
das Verhältnis dar der Leitfähigkeit der Lösung in der Membran (k), 
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berechnet auf 1 gem Leitfläche, zur Leitfähigkeit der freien Lösung (x). 


In die Tabelle 17 sind der 


wegen die Quotienten (k/x) 


allein aufgenommen worden. Abb. 15 stellt in gewohnter Weise die 


Tabelle 17. Spezifische Leitfähigkeit k/x 
der Elektrolyte in: (Temperatur 20° C.) 


spezifischen Leitfähigkeiten 
(k/x) als Funktionen der 


Konzentrationen in Normali- 


























dubai Zellophan Lupinen-Testa täten dar. Die Mittelwerte 
tration EG | wacı I mich | ka | uc sind aus 10—12 Einzelver- 
suchen errechnet, die bei der 
n/32 | 5,69 | 5,63 | 550 | — — sehr homogenen Zellophan- 
| rr io rar == == membran vollständig über- 
n/4 5,10 | 4,57 | 4,18 | 17,70117,40 einstimmten; bei der Lu- 
as = = a aan saa pinentesta betrug der mitt- 
®n 782 | 6,55 | 5:70 | 9,66| 7,39 lere Fehler maximal 4% des 

Mittelwertes. 

2. Ergebnisse. 


Da die Versuchsbedingungen annähernd dieselben sind wie bei den 
Messungen von BRAUNER (1930) an der Aesculus-Membran, mag schließlich 


Spezifische Leitfähigkeit k/x 


In 
Aanzentration der Lösung 





Abb. 15. Leitfähigkeitskurven der Alkali- 


chloride für die Lupinentesta, Zellophan und 


die Aesculus-Testa. 


en 


ein Vergleich der drei Objekte 
von Interesse sein. In Abb. 15 
sind darum auch noch die ent- 
sprechenden K- und Li-Kurven 


.. BRAUNERs mit aufgenommen wor- 


den. 

a) Lupinentesta. 

Betrachtet man zunächst die 
Verhältnisse bei den Samenscha- 
len, so fällt auf, daß beide Kurven 
in prinzipiell gleicher Weise mit 
der Konzentration abfallen. Es 
werden daher bei beiden Objek- 
ten ähnliche Gesetzmäßigkeiten 
zu erwarten sein: verdünnten Lö- 
sungen stellt auch die Lupinen- 
testa den geringsten Permeations- 
widerstand entgegen, während mit 
zunehmender Konzentration die 
Beweglichkeit der Ionen infolge 
der Ausbildung von Adsorptions- 


schichten in den Poren der Membran gehemmt wird (BRAUNER 1930). 
Bei Aesculus scheint die Adsorptionskapazität in unseren höchsten 
Konzentrationsstufen annähernd abgesättigt zu sein, bei der weit 


permeableren Lupinentesta offenbar noch nicht. 


Möglicherweise ist 
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allerdings am Endabfall der Kurven auch die zunehmende Quellungs- 
hemmung in steigenden Konzentrationen mitbeteiligt. 

Was nun die Reihenfolge der Ionen anbetrifft, so ergibt sich fiir die 
Lupinentesta ebenso wie fiir Aesculus eine Abhängigkeit der ,,spe- 
zifischen Leitfähigkeit‘ der Membran von der freien Beweglichkeit der 
Ionen. Wir finden von mittleren Konzentrationen an (n/4—2 n) die Reihe: 

»—— Beweglichkeit —— 
Li< K 
D— k/x —— 
obwohl die Quellung der Lupinensamenschale bis zu den hôchsten 
Konzentrationen durch K° stärker gehemmt wird als durch Li’ (Tabelle 10, 
8. 70). Während der Quellungsgrad der Membran von den adsorbierten 
Ionen und ihrem Hydratationsvermögen beeinflußt wird, bestimmt die 
Beweglichkeit der nicht adsorbierten Ionen das Leitvermögen der Elektro- 
lyte in der Membran. 

Erst in den verdünntesten Lösungen (n/8 und n/16) überlagert der 
Faktor der Quellung die Ionenbeweglichkeit und führt zu einer Umkehr 
der Wirkungsreihe: 

»—— Quellungsförderung —— 
K<Li 
D— k/x — 


b) Zellophan. 

Die ,,spezifische Leitfähigkeit‘ des Zellophans zeigt in ihrer Konzen- 
trationsabhängigkeit den Samenschalen gegenüber einen charakte- 
ristischen Unterschied: bei allen drei untersuchten Salzen erreichen die 
Kurven in n/8 ein Minimum und steigen dann mit zunehmender Konzen- 
tration wieder stetig an. 

Für den anfänglichen Abfall der k/x-Werte ist offenbar derselbe 
Hemmungsfaktor verantwortlich zu machen wie bei den früher studierten 
Objekten. Dagegen fällt es nicht ganz leicht, eine eindeutige Erklärung 
für den folgenden Wiederanstieg zu geben. Es sei daran erinnert, daß das 
Zellophan auch in seinen Quellungskurven ähnliche Minima aufwies, 
die allerdings beim Na’ und Li nach den höheren Konzentrationen hin 
verschoben waren. Wie bei der Lupinentesta für den fortschreitenden 
Abfall der k/x-Werte die zunehmende Entquellung der Membran mit 
verantwortlich gewesen sein mag, so dürfte hier umgekehrt die relative 
Quellungsförderung in höheren Konzentrationen am Wiederanstieg der 
Leitfähigkeitskurven immerhin nicht unbeteiligt sein. 

Die Wirkungsreihe der drei untersuchten Kationen bleibt über den 
ganzen Konzentrationsbereich hin unverändert: 

Lit Na< K 
> — Be .-————e 
Auch hier ist also wieder die freie Beweglichkeit der Ionen maßgebend 
für ihr Permeiervermögen, doch mag in den höheren Konzentrationen 
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die Auffächerung der k/x-Kurven durch die gleichsinnig verlaufende 
Quellungsförderung bedingt werden. 


C. Osmometerversuche. 
1. Theoretische Vorbemerkungen. 


Ein weiterer Anhaltspunkt zur Beurteilung des relativen Permeier- 
vermögens gelöster Substanzen läßt sich aus der Messung ihrer osmotischen 
Wirksamkeit an der zu prüfenden Membran gewinnen. Dabei sind 
folgende Gesetzmäßigkeiten zu beachten: 

Die Geschwindigkeit des Wassereinstromes in eine osmotische Zelle 
ist proportional der wirksamen „Potentialdifferenz‘‘ und umgekehrt 
proportional dem Wasserwiderstand der Membran (Ohmsches Gesetz): 
Stromstärke = Potentialgefälle/Widerstand. 

Verhindert man im Osmometer jede Druckentwicklung (offene Zelle!), 
so gilt bei destilliertem Wasser als Außenflüssigkeit die Gleichung: 

Sz 
J=y (1) 
in der J die Strémungsgeschwindigkeit des Wassers, Sz die Saugkraft 
der Zelle und F den Wasserwiderstand der Membran bedeuten. 

Für Sz und F lassen sich noch folgende Beziehungen aufstellen: 

Die Wasserpermeabilität (Pw) ist der reziproke Wert des Wasser- 
widerstandes (F): 

1 


Pw — F (2) 


Sz ist abhängig von der (potentiellen) Saugkraft der Lösung (Si) 
und vom Permeabilitätsgrad der Membran, der sich am besten durch 
den Semipermeabilitätsfaktor Z charakterisieren läßt: 


Sz = Si.Z (3) 
Die Bedeutung dieses Faktors geht aus der Gleichung 
Z=1 — £2 [Awrnororr (1911)] (4) 


hervor. (Po Permeabilität für das Osmoticum, Pw Wasserpermeabilitat). 
Bei vollständiger Semipermeabilität der Membran wird Z = 1, da dann 
Po = O ist. Mit zunehmender Permeabilität der Membran für den 
gelösten Stoff fällt Z bis zum Grenzwert O und dementsprechend ver- 
ringert sich nach (3) auch Sz. 
Durch Einsetzen der Gleichungen (2), (3) und (4) in (1) ergibt sich 
für die Strömungsgeschwindigkeit: 
J =8i.(1— 52) Pw = Si (Pw — Po). (5) 


Aus (1), (2) und (5) sind schlieBlich auch die Dimensionen von Pw 
und Po zu entnehmen: 
1 Diese Gleichung verdanke ich Herrn Prof. BRAUNER. 
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213 
Po=Jgi” (7) 


Aus der Gleichung (5) folgt, daB bei konstantem Si die Strémungs- 
geschwindigkeit ausschließlich von der Differenz (Pw— Po) abhängt: 
J=k (Pw— Po). Für den Grenzfall vollständiger Semipermeabilität 
(Po = O) wird schließlich J = 
k-Pw, d.h. die Strömungs- 
geschwindigkeit ist dann der 
Wasserpermeabilität direkt | 
proportional. 





Nimmt Po endliche Werte 
an, so treten steigende Mengen 
des Osmoticums nach auBen 
und vermindern das wirksame 
Potentialgefälle zwischen bei- 
den Seiten der Membran. Abb. 16. Schematische Darstellung der Beziehung 














Dementsprechend fällt J bis wis ry — Po). 
zum GrenzwertO1, der erreicht J = steigende J-Werte, ‘ 
wird, sobald Pound Pwzahlen- Se aa sea” 


maBig gleich geworden sind. 

Die Strémungsgeschwindigkeit hat andererseits ihr Maximum bei dem 
Permeabilitätsgrad, der die Differenz (Pw— Po) am größten werden läßt. 
Da nun mit. wachsender Porenweite der Membran nicht nur Po, sondern 
auch Pw ansteigt, ist auch nach dem Überschreiten des Semipermeabilitats- 
punktes (S) (also beiendlichen 











Po-Werten) noch eine weite- Tabelle 18. 

re Zunahme der Strömungs- kr umcı | J2m Rohrzucker 
geschwindigkeit J möglich: 

wenn nämlich die Pw-Kurve Fe caps . + 
zunächst steiler ansteigt als Lupinen-Testa : | 1200 1415 





die Po-Kurve (vgl. Abb. 16). 

Daß die Verhältnisse wirklich so liegen können, geht aus der folgenden 
Versuchsreihe (Tabelle 18) hervor: an drei Membranen von möglichst 
verschiedener Dichte wurde in später noch zu beschreibenden Osmometern 
die Geschwindigkeit des Wassereinstromes gegen 2 m Rohrzuckerlösung 
bestimmt; als Vergleichsmaß für ihre Porenweite seien die früher 
ermittelten k/x-Werte für In KCl wiederholt. 

Aus dieser Zusammenstellung geht mit aller Deutlichkeit hervor, daß 
J in dem durch die drei Membranen gegebenen Permeabilitätsbereich 
1 Dieser Grenzfall ist begreiflicherweise nur dann realisierbar, wenn die Moleküle 
des Osmoticums und des Lösungsmittels bei unbehinderter Ausbreitung gleiche 
Diffusionsgeschwindigkeiten besitzen. 
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mit zunehmender Porenweite noch stark ansteigt (vgl. Abb. 19): der 
weitaus höchste Wert wurde an der Lupinentesta beobachtet, deren 
Rohrzuckerdurchlässigkeit nach den Untersuchungen von E. G. Prines- 
HEIM (1930, S. 577/78) außer Zweifel steht. 

Etwas verwickelter wird die Analyse, wenn wir auch noch die Ver- 
änderung der Porenweite der Membran durch das Osmoticum berück- 
sichtigen. Wir können die möglichen Beziehungen wieder aus unserem 
Schema (Abb. 16) entnehmen. Da für die Strömungsgeschwindigkeit 
stets der Differenzwert (Pw — Po) maßgebend ist, muß beigroßer Dichtheit 
der Membran (im Bereich zunehmender Divergenz der Po- und Pw- 
Kurven) jede Erhöhung der Porenweite den J-Wert steigern (J’). Darauf 
folgt ein „Indifferenzgebiet‘ (paralleler Verlauf der Kurven), in dem 
Hydratationsänderungen J unbeeinflußt lassen (J’’); bei sehr permeablen 
Membranen schließlich kann eine Durchlässigkeitssteigerung nurmehr 
dem Po-Wert zugute kommen: die Differenz (Pw— Po) und damit auch J 
müssen in diesem Endbereich bei zunehmender Quellung wieder abfallen 
(Konvergenz der Kurven) (J’”’). 

Bei der Beurteilung der osmotischen Wirksamkeit von quellungs- 
ändernden Stoffen muß daher die ursprüngliche Dichtheit der unter- 
suchten Membran berücksichtigt werden. 


2. Versuchsanordnung. 


Als Osmometer dienten Messinghülsen (Abb. 17) von 7 com Fassungs- 
raum, deren Konstruktion im Prinzip den Filtrationskammern von 
BRAUNER (1930) entspricht. Die kalibrierten Meßkapillaren (Länge: 
12cm, Kapillarlumen: 0,25 qmm) wurden mit durchbohrten Gummi- 
stopfen auf das freie Ende der Hülsen aufgesetzt. Der Innendruck, den 
das Gewicht der Säule im Steigrohr in der Zelle verursachte, machte 
höchstens 1/,, Atmosphäre aus und kann daher praktisch vernachlässigt 
werden. Als Membran wurde Zellophan gewählt, weil bei diesem sehr 
homogenen Material die geringste Streuung der Einzelmessungen zu 
erwarten war. Aus der 2 Tage lang in der Lösung vorgequollenen Folie 
wurden mit dem Korkbohrer Scheiben von 8 mm Durchmesser ausge- 
stochen; diese Membran wurde auf die 4 mm weite Öffnung des Hülsen- 
bodens gelegt und durch das Zwischenscheibchen und den Schraubdeckel 
angepreßt (vgl. Abb. 17). 

Die wirksame Membranfläche umfaßte 12,6 qmm, das Kapillarlumen, 
wie erwähnt, 0,25 qmm, so daß die Strömungsgeschwindigkeit in der 
Membran er = Ar der gemessenen Strömungsgeschwindigkeit in der 
Kapillare betrug. 

Die untersuchten Lösungen waren untereinander isosmotisch: Si = 
58,4 Atm. (osmotischer Wert einer 2 gew. mol. Rohrzuckerlösung bei 
20°C). Die notwendigen Äquivalentkonzentrationen ermittelte ich 
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graphisch aus den A-Kurven nach den Tabellen von LANDOLT-BOERN- 


— 2 gew. mol. Rohrzucker 
Lao” ‘y i 
1,32 „ . NaCl 
1,39 ” ” KCl. 


Die gefüllten und verschlossenen Hülsen wurden bis zum Stopfen 
in Gefäße mit 400 ccm destilliertem Wasser versenkt, die ihrerseits in 
einem Wasserthermostaten (20° + 0,1°C) mit elektrischer Heizung und 
Rührwerk standen. Nach erfolgtem Temperaturausgleich konnte mit 
der Beobachtung begonnen werden. Die Menis- 
kusbewegung wurde mindestens 2 Stunden lang 
durch ein Horizontalmikroskop bei etwa 
20facher Vergrößerung beobachtet und in 
10-Min.-Intervallen notiert. Die arithmetischen 
Mittel aus den mittleren Geschwindigkeiten 10 
solcher Einzelversuche mit 10 verschiedenen 
Membranen ergaben die gesuchten J-Werte, 
ausgedrückt in u/10 Min. Ihr mittlerer Fehler 
erreicht höchstens 1% des Mittelwertes. 

Die Strömungsgeschwindigkeiten blieben 
mindestens 24 Stunden lang praktisch konstant, 
da der Konzentrationsverlust der Lösung in der 
Hiiise selbst bei unseren höchsten J-Werten 
(Rohrzucker) 0,07% pro Stunde nicht überstieg. 
Desgleichen konnte bei Verwendung eines rela- 
tiv großen Außenvolumens von destilliertem anes? eb 
Wasser (400 ccm) die geringe Menge des heraus- . 
diffundierenden Osmoticums keinen merklichen Einfluß auf das wirksame 
Potentialgefälle ausüben. 

Bei dieser Versuchsanordnung waren demnach die Bedingungen 
annähernd erfüllt, unter denen die Beziehung J = Si(Pw — Po) gelten 
muß: zwischen Zellinhalt und Außenlösung entwickelte sich praktisch 
keine hydrostatische Druckdifferenz; andererseits blieb das wirksame 
osmotische Potentialgefälle während der ganzen Versuchsdauer konstant. 


Ware 











2. Ergebnisse. 


Tabelle 19. J-Werte in Zellophanmembranen. 
Si, sämtlicher Lösungen: 58,4 Atm.; Temperatur 20°C; Fm +1%. 














ET 
Wsmoticum = ee ran w, 
2 gew. m Rohrzucker 62,9 4/10’ 96,5 
1,15 gew. m LiCl 324 , 98,6 
1,38. „ aU 33,9 „ 99,4 
1,39 „ „ KCl 28,3 =. 100,4 














92 Margarete von Dellingshausen: Untersuchungen über die Wechselbeziehungen 


Da Si in allen Fällen gleich gewählt wurde (58,4 Atm), ergeben die 
beobachteten Strémungsgeschwindigkeiten (Tabelle 19 und Abb. 18) 
Proportionalwerte fiir den Ausdruck (Pw — Po) der Gleichung J = Si 
(Pw — Po). 

An unseren Zahlen fällt zunächst der große Unterschied zwischen 
der Wirksamkeit des Zuckers und der drei Salze auf. Aus einem Vergleich 
der Quellungswerte der Mem- 
bran in den vier geprüften 
Osmoticis ist zu entnehmen, 
daß ihre Wasserdurchlässig- 
keit in der verwendeten hohen 
Zuckerkonzentration keines- 
falls größer gewesen sein kann Y 
als in den Elektrolytlésungen. | y 
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0 Porenweite der Membran —> 
Abb. 18. J-Werte in Zellophan- Abb. 19. Schematische Darstellung der Beziehung 
membranen. Si = 58,4 Atm. (Pw— Po) für KCl, NaCl, LiCl und Rohrzucker. 





Die große Differenz der Strömungsgeschwindigkeiten muß daher nach 
unserer Gleichung auf eine entsprechende Verschiedenheit der Po-Werte 
zurückgehen. 

Im obenstehenden Diagramm (Abb. 19), das dem linken Teil der 
Abb. 16 entspricht, stellt eine Schar von Kurven wieder die Permeabilität 
einer Osmometermembran für Wasser und die untersuchten Osmotica 
als Funktion ihrer Porenweite dar. Die relativen J-Werte für einen 
gegebenen Dichtheitsgrad sind wie in unserer früheren Darstellung aus 
dem entsprechenden Vertikalabstand zwischen der Pw- und der Po-Kurve 
für das verwendete Osmoticum zu entnehmen. In Abb. 19 wurden die Pw- 
Werte in erster Näherung nach dem Quellungsgrad der Membran in den 
vier Lösungen angeordnet. Durch vertikales Abtragen der gemessenen 
J-Werte waren so die entsprechenden Punkte der vier Po-Kurven zu 
gewinnen, deren vermutlicher Gesamtverlauf schematisch dargestellt ist. 








Wir entnehmen dem Diagramm zunächst die Permeabilitatsreihe für 

die Osmotica: 

Prucker € Prscı < Paci < Pxew 

die mit unseren bisherigen Erfahrungen im Einklang steht. Noch ein 
Wort über die Reihenfolge der drei Elektrolyte: aus dem Anstieg der 
Kurven folgt, daß beim Kalium die J-steigernde Wirkung des größeren 
Pw überkompensiert wird durch die größere Ionenbeweglichkeit. Bei 
den beiden anderen Elektrolyten scheinen sich Gewinn an Pw (Na) 
und Verlust an Po (Li) gerade die Wage zu halten; so erklärt sich die 
zunächst unerwartete Gleichheit ihrer J-Werte: Pwyacr—Poxacı = 
Pwuior—Poricı- 

Unser Diagramm eignet sich schließlich auch noch zum Vergleich 
der Rohrzuckerwerte des Zellophans und der beiden früher untersuchten 
Samenschalen. Dabei kommt das Ansteigen von J mit zunehmender 
Porenweite besonders deutlich zum Ausdruck (vgl. 8. 89/90). 


Zusammenfassung. 
1. Quellung. 

1. Der Einfluß der Neutralsalze auf die Quellung von Gelen wird 
durch folgende Faktoren bestimmt: 

a) durch den Dichtheitsgrad und die Eigenladung des Gels, 

b) durch die Adsorbierbarkeit und die Hydrophilie der Ionen, und 

c) durch die Konzentration der Elektrolytlösungen. 

2. Bei permeablen homogenen Gelen (Gelatine, Agar) fördern die 
adsorbierten Ionen die Quellung nach ihrer Hydrophilie: direkter Ionen- 
effekt. Die nicht adsorbierten (gleichsinnig geladenen) Ionen dagegen 
wirken in inverser Richtung; sie hemmen als Hydratationskonkurrenten 
die Quellung entsprechend ihrer eigenen. Wasseraffinität: indirekter 
Ioneneffekt. 

3. Ihrer negativen Eigenladung entsprechend werden sämtliche unter- 
suchten Gele durch Anionen indirekt beeinflußt. 

4. Ob die Quellung eines Gels durch adsorbierte Ionen gegenüber 
seinem Wasserwert erhöht oder erniedrigt wird, hängt von der Hydro- 
philie seiner Mizelle ab: 

a) bei stark quellbaren Gelen überwiegt der Neutralisationseffekt : 
Verlust an elektrostatischem Wasserbindungsvermögen: Herabsetzung 
der Quellung unter den Wasserwert (Agar). 

b) bei relativ geringer Eigenhydratation der Mizelle gibt die Menge 
des mitgebundenen „Ionenwassers“ den Ausschlag: Erhöhung der 
Quellung über den Wasserwert (Gelatine). 

5. Für den Quellungsgrad beschränkt permeabler Gele in Neutral- 
salzlösungen ist das Permeiervermögen ihrer Ionen entscheidend. Da auch 
ungleichsinnig geladene Ionen die Quellung indirekt beeinflussen müssen, 
wenn ihnen die Struktur des Gels den Eintritt verwehrt, hemmen hier 
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auch die Kationen die Quellung; dieser Effekt nimmt mit steigender 
Siebwirkung des Quellkörpers zu. 

6. Da die Hydrophilie der Ionen sich bei indirekter Wirkung invers 
äußern muß wie bei ihrem direkten Effekt, kehren sich die Kationen- 
reihen der Quellung für dichte (negative) Gele um (Lupinensamen und 
Triticum-Früchte). 

7. Der Einfluß der nicht adsorbierten Anionen bleibt begreiflicher- 
weise, unabhängig vom Dichtheitsgrad des Gels, in jedem Fall indirekt. 

8. Durch mechanische Zerkleinerung lassen sich dichte Gele so 
permeabel machen, daß sich ihre Kationenreihe der Quellung vollkommen 
umkehrt. (Intakte Lupinensamen — Lupinenmehl, Weizenkörner + 
Weizenmehl). 

9. Mit Steigerung der Lösungskonzentration nimmt bei permeablen 
Gelen der direkte Ioneneffekt zu (Quellungsförderung), bei impermeablen 
Gelen der indirekte Effekt (Quellungshemmung); bei Gelen mittlerer 
Permeabilität überwiegt in verdünnten Lösungen der direkte, in konzen- 
trierten der indirekte Effekt. 


2. Permeabilität. 


1. Die Beweglichkeit der Ionen im Gelatinegel wurde durch Leit- 
fähigkeitsmessungen und durch Bestimmung ihrer Diffusionsgeschwindig- 
keit nach der Indikatormethode geprüft: 

a) Bei noch unbeeinflußter Struktur der Diffusionsbahn entspricht 
die Reihe der Permeiergeschwindigkeiten der Ionen ihrer Beweglichkeit 
im freien Lösungsmittel: 

AICI, € MgCl, < CaCl, ¢ BaCl,< LiCl< NaCl < KCl 


b) Steht dagegen das Gel bereits im Quellungsgleichgewicht mit der 
Elektrolytlésung, so wird die Beweglichkeit der Ionen durch den Grad 
ihrer Quellungsférderung bestimmt: 

KCl ¢ NaCl < LiCl und AICI, < MgCl, < Call,. 

2. Zellophanmembranen und Lupinentesten wurden nach erreichtem 
Quellungsgleichgewicht durch Messung der „spezifischen Leitfähigkeit‘ 
k/x auf ihre Ionenpermeabilität geprüft: 

a) Bei der Lupinensamenschale entscheidet in niedrigen Konzen- 
trationen der direkte Effekt der Ionen (relative Quellungsförderung) 
über ihr Permeiervermögen, in höheren Konzentrationen der Grad 
ihrer freien Beweglichkeit. 

b) Beim Zellophan stimmen die Kurven der Quellwirkung und der 
Beweglichkeit im ganzen darauf geprüften Konzentrationsbereich an- 
nähernd überein. 

3. In sämtlichen untersuchten Gelen ist das spezifische Leitvermögen 
der Elektrolyte in den niedersten Konzentrationen am höchsten. Bei 








zwischen Quellwirkung und Permeiervermögen der Elektrolyte. 95 


Gelatine und Zellophan steigt k/x nach einem Minimum zwischen n/8 
und n/2 in höheren Konzentrationen der Quellungszunahme folgend 
wieder an; bei der Lupinentesta fällt die Leitfähigkeit in analoger Weise 
mit dem Quellungsgrad. 

4. Die Geschwindigkeit des Wassereinstromes J in eine osmotische 
Zelle hängt von der Saugkraft Si ihres Inhalts und der Wasserpermeabili- 
tät Pw und der Permeabilität für das Osmoticum Po ihrer Membran ab. 
Bei destilliertem Wasser als Außenmedium gilt für die entspannte Zelle 
die Beziehung: 

J = Si(Pw — Po). 

5. Da bei zunehmender Porenweite die Pw-Kurve in der Regel 
zunächst steiler ansteigt als die Po-Kurve, liegt das Maximum der 
Strömungsgeschwindigkeit nicht am Semipermeabilitätspunkt, sondern 
im Bereich endlicher Po-Werte. 

6. An Zellophanosmometern wurden die J-Werte für isosmotische 
Lösungen von LiCl, NaCl, KCl und Rohrzucker bestimmt: 

KCl < NaCl, LiCl €’ Rohrzucker 
Baa gi 
Die Ubereinstimmung dieser Reihe mit der oben gegebenen Gleichung 
wird an einem Diagramm veranschaulicht. 


Diese Arbeit wurde in den Jahren 1931—1933 im Botanischen Institut 
der Universitét Jena ausgefiihrt. Meinem verehrten Lehrer, Herrn 
Prof. Dr. L. BRAUNER, der mich zu diesen Untersuchungen angeregt 
hat, danke ich herzlich fiir seine freundliche Hilfe. Dem Vorstand des 
Instituts, Herrn Prof. Dr. O. RENNER, sind wir für sein freundliches 
Interesse und die Bereitstellung aller notwendigen Laboratoriums- 
einrichtungen zu herzlichem Dank verpflichtet und ebenso der Not- 
gemeinschaft der deutschen Wissenschaft fiir die Uberlassung einiger 
elektrischer Meßinstrumente. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Landwirtschaftlichen Hochschule 
Bonn-Poppelsdorf [Direktor: Prof. Dr. M. Koernıcke].) 


UBER EIN DIMORPHES MIKROBIUM. 


Von 


HERBERT BUCHERER 
(Bonn). 


Mit 4 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 27. Juli 1933.) 


Bei experimentellen Untersuchungen über den mikrobiellen Chitin- 
abbau wurde als Nebenbefund ein Mikrobium isoliert, welches die seltene 
Eigenschaft des Dimorphismus besitzt, d. h. gesetzmäßig unter bestimmten 
Kulturbedingungen aus der Kugelform in die Stäbchenform und aus 
dieser wieder in die Kugelform übergeht. Wenngleich auch dieses 
Mikrobium nicht — wie ursprünglich vermutet — in der Lage ist, Chitin 
abzubauen, so erschien es doch von Wert, diesen Mikroorganismus wegen 
seiner morphologisch bemerkenswerten Eigenschaften eingehend zu 
untersuchen. Das Mikrobium wurde auf folgende Art isoliert: 

Zu den Untersuchungen über den mikrobiellen Chitinabbau, dessen 
Erforschung für gewisse bodenbiologische Untersuchungen von Belang 
war, wurden Elektivkulturen gewählt. Je 0,5g Chitin, welches nach 
der Methode von WESTER hergestellt worden war (die VAN WISSELINGH- 
sche Chitosanreaktion war negativ), wurden in vier 50 cem fassende 
ERLENMEYER-Kolben gegeben und mit je 20 ccm einer wässerigen Lösung 
von 0,3% Dikaliumphosphat und 0,3% Magnesiumsulfat übergossen, 
worauf sich das zunächst suspendierte wasserunlösliche Chitinpulver 
sedimentierte. Hierauf wurden die Kolben (Kultur 1—4) mit einer 
Spur fruchtbarer Gartenerde, die dem Botanischen Garten der Land- 
wirtschaftlichen Hochschule Bonn-Poppelsdorf entstammte, beimpft und 
in den Brutschrank bei einer Temperatur von 30° C gestellt. 

Schon im Verlauf von 8 Tagen kam es in den so angelegten Roh- 
kulturen zu einer Opaleszenz und Trübung der Nährlösungen. Auch 
hatte das Chitin eine schleimige Konsistenz angenommen. Es wurde 
nunmehr eine Ose der iiber dem Chitin befindlichen opaleszierenden 
Lésung in einen Kolben mit dem gleichen, aber sterilisierten chitin- 
haltigen Medium übertragen (Kultur 5), um nach dem Elektivprinzip 
eine weitere Anreicherung etwa vorhandener chitinabbauender Mikroben 
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zu erzielen. Bereits nach 4 Tagen trat eine Opaleszenz der Kultur- 
flüssigkeit auf, die sich weiterhin verstärkte. Das mikroskopische 
Ausstrichpräparat der 6 Tage alten Kultur 5 zeigte neben verschieden 
gestalteten gramnegativen und grampositiven Stäbchen auch gram- 
positive Kokken. 

Im Anschluß an diese Feststellung sollte durch wiederholte Passagen 
dieser ,,Rohkultur“ über das chitinhaltige Nährmedium eine weitere 
Elektion der Chitinzersetzer unter Ausschaltung der Begleitorganismen 
vorgenommen werden. Die Rohkultur wurde hierzu einer 10maligen 
Nährbodenpassage unterzogen. Eine Öse der opaleszierenden Lösung 
der 6 Tage alten Kultur 5 wurde in einen sterilen. Kolben, der das 
angeführte chitinhaltige Kulturmedium enthielt, überimpft. In analoger 
Weise wurde in 4tägigem Abstand — zu diesem Zeitpunkt begann die 
Kulturflüssigkeit zu opaleszieren — von Kolben zu Kolben überimpft. 
Die Übertragung in der angegebenen Weise wurde 10mal wiederholt. 
Das Ausstrichpräparat der schließlich so gewonnenen Anreicherungs- 
kultur zeigte gleichfalls neben gramnegativen und grampositiven Stäbchen 
auch grampositive Kokken. Diesen Befund hatten übrigens auch ver- 
schiedene Stichproben im Verlauf der Nährbodenpassage ergeben. 

Zur Reinkultivierung der auf diese Weise erhaltenen Mikroben wurde 
eine 1/,%, Normalöse der genannten Anreicherungskultur in ein ver- 
flüssigtes Nähragarröhrchen gegeben, gründlich vermischt und in eine 
sterile Petrischale ausgegossen. Nach 5 Tagen wurde unter der ent- 
wickelten Mischflora eine Kolonie gefunden, welche, wie die mikro- 
skopische Untersuchung zeigte, lediglich aus grampositiven Kokken 
bestand, abgeimpft und auf ein Schrägagarröhrchen übertragen. Im 
Abstrich dieses Röhrchens fanden sich interessanterweise nach 24 Stunden 
lediglich Kurzstäbchen, die jedoch im Verlauf von weiteren 3 Tagen, wie 
ein Abstrich der gleichen Kultur zeigte, wiederum in die Kokkenform 
übergegangen waren. Auf diese Weise glückte die Auffindung des 
dimorphen Mikrobiums. 

Da jedoch die Möglichkeit bestand, daß es sich hierbei nicht um die 
Reinkultur eines dimorphen Mikrobiums, sondern um eine Mischkultur 
von Kugeln und Stäbchenzellen handeln könnte, wurde die erhaltene 
Kultur auf ihre absolute Reinheit geprüft. Hierzu wurde eine dünne 
homogene Suspension der 5 Tage alten Agarkultur, die ausschließlich 
Kugelzellen zeigte, nach dem Plättenverfahren vermehrt. In Überein- 
stimmung mit den früheren Beobachtungen brachte die mikroskopische 
Prüfung dieser 24 Stunden alten Agarkultur ausnahmslos Stäbchen zur 
Feststellung, welche — wie früher beobachtet — wieder innerhalb von 
3 Tagen auf der Platte in die Kokkenform übergingen. War schon durch 
diesen Befund die Annahme einer Mischkultur, in welcher bald die 
Kugelzellen, bald die Stäbchenzellen vorwiegen, äußerst fraglich, so 
wurde diese Vermutung durch weitere 10malige Nährbodenpassage der 
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Kultur, die immer von einer Kolonie ausging und in den verschiedensten 
Stadien fortlaufend mikroskopisch kontrolliert wurde, endgiiltig wider- 
legt. Bei der mikroskopischen Kontrolle aller Uberimpfungsversuche 
zeigte sich mit voller Eindeutigkeit, daß eine Kultur, die ausnahmslos 
Kugelzellen enthält (vgl. Abb. 1 und 2), bei Übertragung auf gewöhnlichen 
Nähragar stets eine reine ,,Stabchenkultur“ (vgl. Abb. 3 und 4) lieferte, die 
innerhalb einiger Tage wieder 
in eine ,,Kugelkultur“ über- 
ging, aus welcher sich durch 
neuerliche Überimpfung eine 
Stäbchenkultur gewinnen ließ. 
Dieser gesetzmäßige Formen- 
wechsel konnte innerhalb eines 
Jahres bei zahllosen Über- 
impfungen immer wieder fest- 
gestellt werden, ohne daß je- 
mals irgendwelche Abweichun- 
gen in der Gesetzmäßigkeit hät- 
ten festgestellt werden können. 
Nach allem handelt es sich 
also um ein kugelförmiges 
Abb. 1. Kugelkultur (Kollargolpraparat) Mikrobium (Micrococcus), das 
bei Übertragung auf gewöhn- 

lichen Nähragar vorübergehend Stäbchenform annimmt. Da die Stäbchen- 
formen der frisch überimpften Kulturen innerhalb einiger Tage ausnahms- 
los in Kugelform übergehen, lag der Versuch nahe, die frisch erhaltenen 
jungen Stäbchenkulturen auf neuen Nähragar 
zu übertragen, wobei sich die interessante 
Tatsache ergab, daß frisch erhaltene Stäbchen 
— frisch übertragen — stets Stäbchen liefern, 
während sie gealtert regelmäßig in Kokkenform 
übergehen. Es ist bisher nicht geglückt, die auf 
diese Weise fortlaufend erhaltene ,,Stabchen- 
kultur“ vor ihrem Übergang in die ,,Kugel- 
U. kultur‘ zu bewahren. Es muß daher ange- 
Abb. 2. Kugelkultur nommen werden, daß die Stäbchenzellen eine 
genen Art von Übergangsform des kugelförmigen 
Mikrobiums darstellen, für welches daher der Name Micrococcus dimorphus 
BucHERER vorgeschlagen sei. Die Tatsache, daß frische junge Stäbchen 
— frisch überimpft — stets Stäbchen liefern, läßt wohl darauf schließen, 
daß gealterte Stäbchen ihre Teilungsfähigkeit nicht mehr besitzen, vielmehr 
paarweise in Kugelzellen zerfallen. So erklärt es sich, daß bei mikro- 
skopischer Kontrolle alternder Stäbchenzellen 2—4gliederige Kugelreihen 
zur Beobachtung kommen, welche späterhin vorwiegend in Diplokugeln 
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zerfallen. Unter diesem Gesichtspunkt wiirde die Stabchenzelle als eine 
„Vermehrungsform‘ in mindestens zwei, wenn nicht sogar vier Tochter- 
individuen (Kugeln) zu gelten haben. Solange sich die Stäbchen im 
jungen Stadium und unter günstigen Lebensbedingungen befinden, ver- 
mehren sie sich auf übliche Weise durch Querteilung und wachsen zum 
Stäbchen aus; erst im Verlauf ihrer Alterung bzw. bei Übertragung 
auf nährstoffarme Medien (z. B 
stark verdünnten Nähragar) 
tritt die Kugelbildung auf. 
Nach bisheriger Auffassung 
über die Gesetzmäßigkeit des 
Bakterienformwechsels könnte 
man annehmen, daß die ver- 
meintlichen Kugelzellen Sporen 
seien, daß aus diesen Stäbchen 
keimen, und daß diese minde- 
stens eine wenn nicht zwei 
endogene Sporen bilden, die zu 
neuen Stäbchen auskeimen 
können. Abgesehen davon, daß 
niemals eine Art von Sporen- 





anlage in einem Stäbchen, „,».3. stabchenkultur (Kollargolpräparat). 
noch eine Art von Keimungs- 


vorgang beobachtet werden konnten und auch die wenig lichtbrechenden 
Kugelzellen im Gegensatz zu den Bakteriensporen vital sehr begierig 
Farbstoffe aufnehmen, kann obige Annahme auch deshalb nicht aufrecht 
erhalten werden, weil die Kugelindividuen in 

mikroskopischen Wuchsverbänden vorkommen, 

während Sporen gemäß ihrer biologischen Auf- 

gabe als Erhaltungsorgane der Art separat vor- 

kommen. Gegen die Sporennatur der Kugel- 

zellen spricht übrigens auch, daß die Kugel- 

zellen mit zunehmendem Alter eine deutliche Pr 
Schrumpfung ihrer Zellen erkennen lassen. 

Viel näher läge der Gedanke, daß die ,,Kugel- 

kultur bei Übertragung auf fremdes Nähr- Bi 
substrat Kugelindividuen bilden könnte, welche erben) di 
in Form ihrer mikroskopischen Wuchsverbände 

so fest und innig aneinanderhängen, daß sie einheitliche „Stäbchen“ 
(analog der sog. Scheinfäden) vortäuschen könnten. Hiergegen spricht 
aber die Tatsache, daß junge Stäbchenzellen einen vollkommen homo- 
genen Zellinhalt besitzen, und daß irgendwelche interzellulare Zwischen- 
schichten, durch welche die Stäbchenform vorgetäuscht werden könnte, 
nicht nachzuweisen sind. Erst in den alternden Stäbchen werden 
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kugelähnliche Gebilde wahrgenommen, die möglicherweise Reservestoffe 
nach Art des Volutins oder zufällige Plasmaverdichtungen wie die sog. 
plasmolytischen Pole darstellen; es sei denn, daß diese Gebilde in einem 
ursächlichen Zusammenhang mit der nachfolgenden Kugelzellenbildung 
stehen. Zur Morphologie und Physiologie des Micrococcus dimorphus sei 
hier vorläufig folgendes mitgeteilt: 


Mikroskopisches Aussehen. 1. Kugelformen. Kugelzellen vorwiegend in Diplo- 
form, vereinzelt kurzgliederige Ketten. Durchmesser 0,6—0,8 x. Im Alter zeigen 
die Kokken auffallende gr ed des Zell-Leibes. Die Kugeln sind unbeweglich, 
gut färbbar, grampositiv. 2. Stabchenform. Etwa 2—2,4 ı lange, 0,6—0,8 x breite, 
an den Polen abgerundete Kurzstäbchen. Meist leicht gekrümmt, unbeweglich. 
Im Jugendstadium gramlabil. Keine Sporenbildung. 

Sauerstoffbedürfnis. _Obligat aerob. 

Farbstoffbildung. eines schwefelgelben Farbstoffes. 

Kulturelles Verhalten. Allgemein gutes, schnelles Wachstum auf allen üblichen 
u « Bei Agarplattenkulturen nicht selten Bildung von Sekundärkolonien. 

sowie auf der Agarplatte entstehen glattrandige, anfangs weiß- 

Ming später schwefelgelbe erhabene Kolonien, die auch schon im Anfangsstadium 
bei durchscheinendem Licht schwachgelblich erscheinen. Struktureigentümlich- 
keiten im Innern sind nicht vorhanden. Der Agarstich ist fadenförmig rauh. Die 
Auflage weißlich bis gelblich, Gelatine wird verflüssigt. Der Gelatinestich ist 
schlauchförmig. Bouillon wird diffus getrübt. Der Bodensatz ist wolkenartig. Milch 
koaguliert nicht. Wasser-Kartoffeln stellen einen äußerst günstigen Nährboden 
dar. Es kommt innerhalb kurzer Zeit zu der Ausbildung eines gelblich-braunen, 
schmierigen Rasens. In der Traubenzucker- bzw. Milchzuckerbouillon mit Hetsch- 
röhrchen tritt keine Gasbildung ein, dagegen ist eine äußerst schwache Rötung zu 
beobachten. Der Neutralrotstich ist fadenförmig. Zu einer Reduktion des roten 
Farbstoffes kommt es nicht. Die Auflage färbt sich vitalrot. Auf Erythrit, Duleit 
sowie Dextrose-Agar (Erythrit, Mannit bzw. Dulcit je 20g, Agar-Agar 20 g, 
Dikaliumphosphat und Magnesiumsulfat je 0,3 g, Ammonsulfat 1 g, Aqua destillata 
1000 g) kommt es zu der Ausbildung von glattrandigen, erhabenen, weißlichgelben 
Kolonien. Ammonsulfat stellt somit eine vorzügliche Stickstoffquelle dar. 

Spezialnährböden. 1. Endoagar. Es tritt lediglich ein äußerst schwaches 
Wachstum ein. Vereinzelte kleinste Kolonien zeigen vitale Farbstoffaufnahme. 
2. Levintalagar. Das Wachstum ist ähnlich wie auf gewöhnlichem Agar, nur sind 
die Kolonien saftiger und zeigen eine stärkere Gelbfärbung. 3. Drigalskyagar. 
Das Wachstum unterscheidet sich von demjenigen auf gewöhnlichem Agar lediglich 
dadurch, daß keine Pigmentbildung eintritt. 4. Blutagar. Es kommt zur Ausbildung 
von großen, schwachgelblichen, glattrandigen Kolonien. Hämolyse tritt nicht ein, 
dagegen ist unter älteren Kolonienrasen eine grünliche Verfärbung des Hämoglobins 
zu beobachten. 5. Traubenzuckeragar. Auf Traubenzuckeragar zeigt sich besonders 
starkes, sonst normales Wachstum. 


Außer den vorstehenden eigenen Untersuchungen wurde eine Rein- 
kultur des Micrococcus dimorphus an die Mikrobiologische Sammlung 
Prof. Dr. E. PRIBRAM (vorm. Kraus Bakteriologisches Museum) in Wien 
zur Identifizierung überiassen, welche den Dimorphismus bestätigte und 
den Micrococcus gleichfalls mit einem bekannten Mikroorganismus nicht 
identifizieren konnte. 

Überblickt man das Ergebnis der vorstehend mitgeteilten Unter- 
suchungen, so dürfte es wohl keinem Zweifel unterliegen, daß das 
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beschriebene Mikrobium, für welches der Name Micrococcus dimorphus 
BUCHERER vorgeschlagen wurde, zu den „dimorphen‘‘ Bakterien gehört, 
zu welchen bisher Micrococcus melitensis und Bacterium Fraenkelii gezählt 
worden sind. Zum Unterschied von den vorgenannten Bakterienarten, 
welche unter dem Einfluß wechselnder Umweltsbedingungen einen gesetz- 
mäßigen Formenwechsel zeigen, läßt der hier beschriebene Micrococcus 
dimorphus offenbar im Verlauf seiner natürlichen Vermehrung gesetz- 
mäßige Formumwandlungen erkennen. Da diese Feststellung wegen ihrer 
Seltenheit ein gewisses theoretisches Interesse beansprucht, sollen über 
die Biologie des Micrococcus dimorphus weitere Untersuchungen ange- 
stellt werden. 











(Aus dem Botanischen Institut der Universität Leipzig.) 


UBER DIE EINWIRKUNG DES FARBIGEN LICHTES AUF DIE 
ENTSTEHUNG DER CHLOROPLASTENFARBSTOFFE. 


Von 
Horst RUDOLPH. 


Mit 16 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 6. August 1933.) 


Einleitung. 

Eine größere Zahl von Arbeiten über die Bildung der Chloroplasten- 
farbstoffe und ihre Beziehungen zueinander liegen schon vor. Nicht nur 
die Wirkung des Sonnenlichtes (GUTHRIE 1929), des diffusen Tages- 
lichtes (Lino 1909; SCHARFNAGEL 1931) und des künstlichen (GREILACH 
1904; EuLer 1929; ScHARFNAGEL u. a.), sondern auch des gefilterten 
Lichtes (GARDNER 1846; ScamiprT 1913; StokLasa 1914; ScHANZ 1919; 
Cotta 1927; Sayre 1928; Gopnew 1930; SHEARD 1930 u.a.) auf 
etiolierte Pflanzen wurde untersucht. So zahlreich wie diese Arbeiten 
selbst, waren auch die angewandten Methoden zur Bestimmung der 
Pflanzenpigmente. Am einfachsten war die Methode von ASKENASY 
(1867), dem das Anwachsen des ersten Absorptionsstreifens des Chloro- 
phylls im Rot als Maßstab diente. Andere Meßmethoden waren die 
kolorimetrische (WiLLSTÂTTER 1913; GorRRIG 1918; Henrıcı 1919; 
SCHERTZ 1923 ; SPRAGUE 1928; GODNEW u. a.), die spektrokolorimetrische 
(LUBIMENKO 1928), die spektrometrische (SCHERTZ), die spektrographische 
(Dastur und BUHARIWALLA 1928) und die spektrophotometrische 
(Tswerr 1907; WeEıgert 1916; Ursprung 1917). Die erhaltenen Ergeb- 
nisse waren auf Grund der abweichenden Methoden teilweise sehr wider- 
sprechend. Dies lag jedoch nicht allein an der verschiedenen Art der 
Farbstoffbestimmung, sondern auch an der fehlenden oder ungenauen 
Feststellung der Energiewerte, die die Versuchspflanzen empfingen 
(GARDNER, GUILLEMAIN 1857; BARANETZKY 1871; SCHANZ). 

Seit WILLSTÂTTERS Arbeiten vorliegen, sind quantitative Unter- 
suchungen der Chloroplastenfarbstoffe erst möglich geworden, da vorher 
die reinen Farbstoffe nicht bekannt waren. 

Wenn die vorliegende Arbeit sich erneut mit der Prüfung der Frage 
über die Bildung der Chloroplastenfarbstoffe und ihrer Beziehungen 
zueinander befaßt, so geschah dies aus folgenden Gründen. 
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1. Es kam auf eine Beseitigung der verschiedentlich in früheren 
Arbeiten vorhandenen Ungleichheit der Energiewerte der verwendeten 
Spektralgebiete an. Spektrometrisch bestimmte Gelatinefarbfilter nach 
v. HüsL (1921) gelangten daher zur Anwendung. 

2. Es galt die Chloroplastenfarbstoffe ohne langwierige Trennung 
durch Abbau quantitativ zu bestimmen. Eine Möglichkeit hierzu ergab 
sich bei Anwendung des Polarisationsspektrophotometers nach Könıs 
und MARTENS (MARTENS und GRÜNBAUM 1903; WEIGERT 1916). Durch 
Verwendung besonderer Absorptionsgefäße zu diesem Apparat bot sich 
gleichzeitig der Vorteil, kleinste Farbstoffmengen noch zu bestimmen. 
So war es möglich, ein einziges etioliertes Blatt zu einer Messung 
heranzuziehen. 

3. Bei allen Untersuchungen im farbigen Lichte sollte erstmalig 
Protochlorophyll mit einbezogen werden. Im weißen Licht war das 
Verhalten von Protochlorophyll von Noack (1929) und später von 
SCHARFNAGEL (1931) beobachtet worden. 

4. Besonders sollte auf Beziehungen zwischen Chlorophyllen und 
Carotinoiden geachtet werden, die schon von mehreren Forschern ver- 
mutet wurden (EULER 1929; Gopnew, Noack und Smrrx 1930). Aus 
diesem Grunde wurden besonders die ersten Stadien der Chlorophyll- 
bildung zu den Untersuchungen herangezogen. 


Methodisches. 
A. Grundlegende Messungen mit dem Polarisationsspektrophotometer. 


Die spektrophotometrischen Messungen, die dieser Arbeit als Grundlage dienten, 
wurden mit einem Polarisationsspektrophotometer von Könıs und Martens, 
hergestellt von der Firma Franz Schmidt & Haensch, Berlin, ausgeführt. 

WEIıGERT (1916) weist. als erster auf die großen Vorteile hin, die durch quanti- 
tative Messungen mit dem Polarisationsspektrophotometer geboten werden. Mit Hilfe 
dieses Apparates ist es möglich, aus Farbgemischen die einzelnen Komponenten 
ohne vorherige Trennung zu bestimmen. Voraussetzung ist jedoch die Kenntnis 
der molaren Extinktionskoeffizienten der zu untersuchenden Stoffe. Extinktions- 
koeffizienten sind schon öfters bestimmt worden, jedoch nie die molaren (BRDLIK 
1908; URSPRUNG, BORESCH 1921 und Emerson 1928). Das Spektrophotometer ist 
dem Kolorimeter bei Untersuchung von Farbgemischen wesentlich überlegen. 

Die von WEIGERT angekündigten Messungen der molaren Extinktionskoeffi- 
zienten der Chlorophylle und Carotinoide sind ausgeblieben. Da eine genauere 
Kenntnis der molaren Extinktionskoeffizienten der genannten Stoffe für die Unter- 
suchungen zu dieser Arbeit unerläßlich wer, so wurden diese, wie unten folgt, im 
Rahmen der Arbeit bestimmt. Bevor jedoch an die eigentliche Messung der 
Chloroplastenfarbstoffe herangegangen werden konnte, mußte zunächst die Ver- 
wendungsfähigkeit des Polarisationsspektrophotometers geprüft werden. 

Die Justierung des Instrumentes geschah nach der Vorschrift von MARTENS 
und Grünsaum. Die hierauf folgende Prüfung des Apparates zeigte keine merkliche 
Abweichung der beiden Vergleichshälften voneinander. Die Trennungslinie war 
nahezu verschwunden. Das Verschwinden der Trennungslinie gänzlich herbei- 
zuführen, ist leider nicht gelungen. 
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Die Eichung der Skala auf Wellenlängen wurde mit Spektrallinien verschiedener 
Elemente und mit der Quecksilberdampfquarzlampe durchgefiihrt. 

Die Breite beider Spalte betrug 1,5 mm. Bei allen Messungen wurde sie 
unverändert beibehalten, da der Wert von e von ihr abhängig ist. 


a) Absorptionsgefäße und ihre Anordnung. 

Für das zur Verfügung stehende Polarisationsspektrophotometer galt es, 
geeignete Absorptionsgefäße zu schaffen, da ein Arbeiten mit schmalen Glas- 
küvetten sich als ungeeignet erwies. Sie sollten folgende Eigenschaften aufweisen. 

1. Geringes Volumen, das 
ein Auskommen mit wenig 
Flüssigkeit ermöglicht. Der 
Extrakt eines einzigen etio- 
lierten Blattes sollte für die 
Bestimmung der Chloropla- 
stenfarbstoffe ausreichen. 

2. Große Länge, um bei 
geringem Farbstoffgehalt der 
Lösung noch eine genügend 
Absorption zu erzielen. 

3. Genaue Planparalleli- 
tät der Seiten, die die Strah- 
len passieren müssen, zur 
Vermeidung von Reflexion. 

Hieraus ergab sich als 
geeignet die Verwendung von 
Glasröhrchen mit gut einge- 
schliffenen Stopfen mit plan- 
parallelen Endflächen. Aus- 
geführt wurden diese Röhr- 
chen von der Firma Schmidt 
& Haensch, Berlin. Die 
Schichtdicke der Flüssigkeit 
in ihnen betrug 6,45 cm, und 





— pm ne roma mg ae, sie faßten ungefähr 1 ccm 


Flüssigkeit. 

Für diese Absorptionsröhrchen war ein neuer Träger nötig, der ein rasches 
Auswechseln vor dem Objektspalt ermöglichen sollte. Dabei mußte beachtet werden, 
daß die richtige parallele Lage auch bei öfterem Wechsel gewahrt blieb. Es wurde 
deshalb vom Institut iker Heinemann eine mit Teilstrichen versehene 





Scheibe angefertigt, die vor den beiden Objektspalten drehbar in geeigneter Höhe 
angebracht wurde. Die Anordnung der Absorptionsgefäße am Apparat zeigt Abb. 1. 
Nach BIEHRINGER (1910) ist ein Nachteil des Polarisationsspektrophotometers 
die geringe Lichtstärke infolge der Lichtschwächung durch polarisierende Mittel. 
Zur Beseitigung dieses Mangels wurde als Lichtquelle eine 250 W Osram-Projektions- 
lampe für 110 V Gleichstrom, der von einer Akkumulatorenbatterie stammte, ver- 
wendet. Die Lichtstärke war völlig ausreichend für die Untersuchungen. Die Lampe 
befand sich in einem Beleucht kasten für alle Zeit unverändert in gleicher Lage. 
Die Entfernung der Lampe von der Mattscheibe des Apparates betrug 15 cm. 





b) Bestimmung der molaren Extinktionskoeffizienten. 
Der Extinktionskoeffizient e einer zu untersuchenden Flüssigkeit wird auf 
nachstehende Art bestimmt. 
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Zwischen der auffallenden (I,) und passierenden (I,) Intensität des Lichtes 


besteht folgende Beziehung: Mh = 10- £¢d logarithmiert ergibt: log 7 =—ecd 
0 
und aufgelöst nach ¢: ¢ = eh Sets oder auch ¢ = Zuge, 
e 


tg % und tga, sind jene Winkel, bei denen gleiche Helligkeit der Beobach- 
tungshälften herrscht. Erhalten werden sie durch Vertauschung der Absorptions- 
röhrchen. c ist die molare Konzentration der zu untersuchenden Lösungen. d ist 
die Schichtdicke. 

Sind die Extinktionskoeffizienten einer zu untersuchenden Substanz bei ver- 
schiedenen Wellenlängen festgestellt, so kann aus obiger Gleichung die unbekannte 
Konzentration dieser Substanz errechnet werden. 

Diese ist dann e = un ur 

€ 

Die molaren Extinktionskoeffizienten einer gegebenen Substanz sind an allen 
Stellen des Spektrums charakteristisch für diese Substanz. 

Liegt ein Gemisch zweier aufeinander nicht einwirkender Farbstoffe vor, so 
wird die Absorption gleich der Summe der Absorptionen der einzelnen Komponenten 
sein. Diese additive Beziehung wird zur Bestimmung von Farbstoffgemischen 
benutzt. Sind die Extinktionskoeffizienten. der einzelnen Farbstoffe bekannt, so 
kann auch die Konzentration eines jeden Farbstoffes berechnet werden. Am 
geeignetsten ist es, die Messungen in dem Hauptabsorptionsmaximum eines jeden 
Stoffes vorzunehmen. Folgende Beziehungen bestehen in diessm Falle zwischen 
auffallender und passierender Intensität: 

Für die erste Wellenlänge: I, = I, - 10- £a: Ca d + 10- rend, 
Für die zweite Wellenlänge: I, = I, - 10— £0294 - 10— 2c» d, 


Wird far log L'1- E, und für log 32 = = E, gesetzt, so sind dann 
E, = — (£a, Ca + &5, Cd) und E, = — (£a, Ca + Eb, ep). 


Aus beiden Gleichungen ist nun die Konzentration eines jeden Farbstoffes 
zu berechnen. 
E, Enr — E, éa, seh ea E,+ €b, .Cb és E, eb, — E, en, 


Es sind cp = x 
Eb, * £a, — Ea, ° Eb, Ea, Eh,’ fa, — Eb,* Ea, 





c) Beobachtungsfehler. 

Zur Feststellung des Fehlerprozentsatzes wurden beide Absorptionsgefäße mit 
Äther gefüllt und der Winkel ermittelt, bei dem die Beobachtungsfehler gleiche 
Helligkeit aufweisen. Jeder Winkel wurde 8mal gemessen. Die größte Abweichung 
der einzelnen Messungen untereinander betrug 0,5°. Diese Abweichung würde bei 
Absorptionsmessungen ungefähr 1,8% Fehler ausmachen. Bedeutend kleiner werden 
aber die Fehler, wenn die Durchschnittswerte von 8 Einzelmessungen betrachtet 
werden. Die größte Abweichung betrug dann 0,3°. Diese Abweichung entspricht 
ungefähr einem Fehler von 1%. Die, mittleren Fehler lagen bei ungefähr 0,5%. 

Daraus ergibt sich, daß bei den später auszuführenden Untersuchungen bei 
Heranziehung von acht Einzelwerten für den Durchschnitt der Beobachtungsfehler 
ungefähr bis zu 1% betragen kann. Zu ähnlichen Werten kommt auch WEIGERT. 
Er findet einen Fehler von etwa 1% beim Vergleich der Helligkeit der Vergleichs- 
felder. Seine Fehlerangaben in den dunklen Farben blau und rot, die hier 5—10% 
betragen sollen, konnten nicht bestätigt werden. 

Es sei hier noch kurz erwähnt, daß bei weniger gut eingeschliffenen Stopfen 
Äther aus den Absorptionsgefäßen verhältnismäßig rasch verdampfen kann. Durch 
Überziehen der Stopfenränder mit einer dünnen Gelatineschicht kann das Ver- 


dunsten weitgehend eingeschränkt werden. 
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d) Bestimmung der molaren Ezxtinktionskoeffizienten der 
Chloroplastenfarbstoffe. 

Zur Durchführung der spektralphotometrischen Messungen ist, wie 
schon gesagt, die Kenntnis der molaren Extinktionskoeffizienten der 
Chloroplastenfarbstoffe und der Nachweis der Gültigkeit des Bezrschen 
Gesetzes erforderlich. Die Farbstoffe mußten daher isoliert, rein dar- 
gestellt und mit dem Polarisationsspektrophotometer gemessen werden. 

Die Extraktion und Isolierung der Chlorophylle geschah in der 
Kälte einmal nach WILLsTATTER und STOLL, das andere Mal nach 
SCHERTZ (1928). 

Als Ausgangsmaterial wurden Blätter von Phaseolus multiflorus ver- 
wendet, die teils in Gewächshäusern, teils im Freiland gezogen worden 
waren. Die Bohnenblätter waren 
für die Darstellung der Farbstoffe 
durchaus geeignet, zumal auch der 
Chlorophyllasegehalt nach MAYER 
(1930), der Phaseolus vulgaris neben 
anderen Pflanzen untersuchte, nied- 

Die Reinheit der beiden Chloro- 
phylikomponenten wurde durch fol- 
gende Kontrollen nach WILLSTÄTTER 
geprüft: 

1. Phasenprobe. 

2. Verseifen und spektrophoto- 


log € 





SP metrische Prüfung auf gelbe Pig- 
Abb. 2. Kurven der Logarithmen der mola- mente 
ren Extinktionskoeffizienten von 5 . 2 
Chlorophyll a (I) und Chlorophyll b (IT). 3. Spaltungsprobe mit 12%iger 
HCl. 


4. Prüfung auf vollständigen Phytolgehalt. 22%ige HCl darf nicht 
angefarbt werden, dann sind keine Chlorophyllide vorhanden. 

5. Priifung auf unversehrten Mg-Komplex. 

Erwies sich das Gemisch beider Chlorophylle als rein, so wurde die 
weitere Trennung vorgenommen. AnschlieBend erfolgte eine erneute 
Kontrolle der Reinheit. Zur Bestimmung der molaren Extinktions- 
koeffizienten wurden die Farbstoffe sofort nach ihrer Darstellung ver- 
wendet. 


1. Chlorophyll a. 

Fiir alle Messungen der molaren Extinktionskoeffizienten wurde der 
mittlere Wert von acht Einzelablesungen in den vier Quadranten 
zugrunde gelegt. 

Da sich bei Vorversuchen gezeigt hatte, daß Chlorophyll am Licht 
bei Anwesenheit von Sauerstoff zersetzt wird, so galt es nachzuweisen, 
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wie groß die Zerstörung während der Dauer der Messungen ist. Die 
Belichtungszeit wurde bis zu 8 Stunden ausgedehnt, eine Zeit, die für 
Bestimmungen niemals in Betracht kam. Nach Beendigung der Versuche 
wurde bei den verschiedenen verwendeten Lösungen keine Änderung 
bemerkt. Die Zersetzung des Chlorophylls war also so gering, daß sie 
in den Bereich der Fehler fiel. 

Zur Messung der molaren Extinktionskoeffizienten von Chlorophyll a 
gelangte eine ätherische Lösung von der molaren Konzentration c = 1,12 - 
10-5. Die Bestimmungen geschahen in einem Bereich von À 680 uu — 
À 534up (Abb. 2 und Tabelle 1). 


Tabelle 1. 





Wellen- 


länge 674 | 667 | 660 | 653 | 646,5 | 640,5 | 634,5 | 628,5 | 623 | 617,5 | 613 | 607.5 


in zu 
log e | 4,1446| 4,4633] 4,6271 sas 4,2144| 4,1123| 3,9424] 3,8687] 3,8561| 3,9077| 3,9090! 3,8985 


€ 


13950 | 29060 | 42370 | 29360 | 16380 | 12950 | 8758 | 7391 | 7180 | 8085 | 8110 | 7916 





Wellen- 


länge 602 | 597 | 592,5 | 587,5 | 582,5 | 578,5 | 574 | 566 | 5585| 551 |5435| 537 


in un 
loge 13,8181 me 3,7113| 3,6487 vas 3,6915) 3,683 sm 3 ~ 3,5019} 3,6112 


€ 


























6578 | 6195 | 5144 | 4454 | 4127 | 4915 | 4822 | 4396 | 3390 | 3035 | 3176 | 4085 














Kontrollmessungen wurden mit einer frischen Chlorophyllösung vor- 
genommen. Die molare Konzentration dieser Lösung war c = 1,135- 10°. 
Die Kontrollmessungen wurden bei folgenden Wellenlängen ausgeführt: 

1. Im Hauptabsorptionsmaximum bei À 6604. 
2. bei À 640 
3. Im Minimum bei À 582uu. 

Die Abweichungen, die sich aus den Kontrollmessungen ergaben, 
fallen in den Bereich der Ablesungsfehler. 

Wie die abgebildete Kurve der Logarithmen der molaren Extinktions- 
koeffizienten von Chlorophyll a zeigt, sind diese außerordentlich hoch. 
Die Maxima des gemessenen Spek- 


tralgebietes sind in nebenstehender Tabelle 2. 














Tabelle (2) mit denen von WILL- Banden nach | ,Maxima 
STATTER zusammengestellt. Ausden buis ut Messungen 
WiırzstÄrterschen Absorptions- 

messungen können Schlüsse über R. : pe = ae 
die wahren Verhältnisse der einzel- 111 | 4 585-570 un À 577 un 


nen Maxima und Minima zueinander 

nicht gezogen werden. So scheint z. B. der Unterschied zwischen dem 
Hauptabsorptionsmaximum im Rot bei À 66044 und dem Minimum im 
Grün bei À 550uu außerordentlich groß zu sein, da im Grün fast keine 
Absorption vorhanden ist. Eine Erklärung findet dieser Unterschied 
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in der WILLSTATTERschen Meßmethode, die für genaue Bestimmungen 
unzulässig ist. Nach den vorliegenden Messungen ist die Absorption 
im Grün bei À 550uu höchstens 15—2Qmal geringer als im Rot bei 
À 660uu. Es ist also auch hier im Grün immer noch eine bei physio- 
logischen Versuchen nicht zu vernachlässigende Absorption vorhanden. 
WEIGERT hat das natürliche Gemisch der beiden Chlorophylle ge- 
messen und gleichfalls hohe Werte erhalten. Auch bei ihm zeigt sich, 
daß im Grün noch Licht absorbiert wird, und zwar in einer ähnlichen 
Stärke, wie sie in den vorliegenden Wer- 

Tabelle 3. ten angegeben ist. 
Konzentration log & bei À Die Prüfung des BEERschen Gesetzes 
au Ze 65300 | 6402. erfolgt bei zwei verschiedenen Wellen- 
längen, und zwar bei À 635 uu und bei 


0,712665—6 | 4466 | 4,131 

















0,754056 —6 4,470 4,111 Die verwendeten Lösungen und die 
0,055085—5 | 4,460 | 4,112 erhaltenen Werte sind Tabelle 3 zu ent- 
nehmen. 


Aus den ausgeführten Messungen ergibt sich für Chlorophyll a die 
Gültigkeit des BEERschen Gesetzes im Bereich der verwendeten Konzen- 
trationen. Die Abweichungen der einzelnen Werte liegen innerhalb der 


Fehlergrenzen. 


2. Chlorophyll b. 

Zur Messung der Extinktionskoeffizienten von Chlorophyll b wurde 
eine Lösung von der molaren Konzentration ce = 1,10. 10-5 verwendet. 
Die erhaltenen Extinktionskoeffizienten (Abb. 2 und Tabelle 4) sind 
wie bei Chlorophyll a ebenfalls außerordentlich hoch. Jedoch reichen sie 
nicht an diese heran. Eine Bestätigung findet dies auch durch die 
Absorptionsmessungen von WILLSTÄTTER. 

Der Extinktionskceffizient im Hauptabsorptionsmaximum von Chloro- 
phyll b verhält sich zu dem entsprechenden von Chlorophyll a wie | : 4,5. 
Die Maxima des gemessenen Gebietes sind in Tabelle 5 mit den WirL- 
stärregschen verglichen. Die Nebenabsorption bei À 660 uu (nach 


























Tabelle 4. 
Wellen- 
länge 674 | 667 | 660 | 653 | 646,5| 640,5 | 634,5| 628,5 | 623 | 617,5| 613 | 607,5 
in au 
loge 13; 3, 3,7949} 3,8256| 3,9710| 3,9746] 3,8054) 3,7123) 3,5826) 3,4878| 3,4333| 3,3948 
€ 2788 | 4630 | 6236 | 6693 | 9354 | 9432 | 6389 | 5156 | 3825 | 3075 | 2712 | 2482 
Wellen- 
länge 602 597 | 592,5| 587,5| 582,5 | 5785| 574 566 | 5585| 551 | 543,5| 537 
in zu 
loge |3,4657) 3,5 3,4677| 3,4274| 3,3668| 3,3224| 3.2838) 3,2351) 3,3550| 3,3337| 3,3745] 3,3957 
€ 2922 | 3252 2487 























2936 | 2675 | 2327 | 2101 | 1922 | 1718 | 2265 | 2156 | 2369 


07,5 


3948 
482 


>37 


3957 
487 


u 
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WILLSTÂTTER) kommt in der logarithmischen Kurve der molaren Ex- 
tinktionskoeffizienten nur durch eine geringe Unregelmäßigkeit im 
Verlauf zum Ausdruck. 

Die Bande bei A 615—611 uu fehlt gänzlich. Es sei an dieser Stelle 
darauf hingewiesen, daß schon TsweTT (1907) das Absorptionsband bei 
À 660 uu vermißte. Das verhältnismäßig starke Auftreten dieses Neben- 
maximums bei WILLSTÄTTER kann 
seine Ursache in einer geringen 
Verunreinigung durch Chlorophyll a Banden nach Maxima 
haben, das bei À 660 uu sein Haupt- a "ain" 
absorptionsmaximum besitzt. Spek- 


Tabelle 5. 








I | À 666—659 uu À 660 wy 


trophotometrische Messungen wur- nur angedeutet 
den leider von WILLSTATTER nicht II | 1 648-638 uu A 643 y 

fü i i i II | 4 615—611 uu fehlt 
ausgeführt, so daß ein Vergleich mit TV | 500-585 44 à 597 un 


den vorliegenden nicht môglich ist. V | 4 571—569 py À 558 pu 
Die Erklärung von REINKE (1866), 
daB das Auftreten eines Nebenabsorptionsbandes bei mikrospektroskopi- 
scher Messung auf eine subjektive Wahrnehmung des Auges zurückzu- 
führen ist, und zwar hervorgerufen durch eine Kontrastwirkung des benach- 
barten Spektralbereiches, kann fiir die WILLSTÄTTERschen Ergebnisse nicht 
herangezogen werden, da diese auch auf photographischem Wege be- 
stätigt worden sind. 

Das Verhältnis der Extinktionskoeffizienten im Rot bei À 640uu 
(Maximum) zu denen im Grün bei À 566 uu (Minimum) ist bei Chloro- 
phyll b 7 : 1, also wesentlich kleiner als bei Chlorophyll a. 

Kontrollmessungen wurden ausgeführt, und zwar an folgenden 
Punkten des Spektrums: 

1, bei À 660 uu und 
2. bei À 640 un. 

Zur Anwendung gelangte eine Lösung von der molaren Konzen- 
tration c = 1,324-10-5. Die Abweichungen lagen auch hier, wie bei 
Chlorophyll a, innerhalb der Fehlergrenzen. 

Die Gültigkeit des BEERschen Gesetzes Tabelle 6. 
wurde an Hand von vier verschiedenen 7onzentration log € bei 2 
Lösungen geprüft. Alle Angaben hierüber der, Lösung dl 
enthält Tabelle 6. Es ergab sich, daB für 
die angewandten Konzentrationen das 0,078331—6 | 3,797 | 3,975 
BEERsche Gesetz gültig ist. Die gefunde- pe gr eam owe 
nen Abweichungen liegen noch im Bereich — 1997215 | 3,776 | 3,987 
der Fehler. 


3. Carotinoide. 
In den letzten Jahren hat sich immer mehr die Erkenntnis durch- 
gesetzt, daß wir im Blatt Gemische von verschiedenen isomeren Carotinen 
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und Xanthophyllen vor uns haben. Dies zeigen die Arbeiten von 
Kuxx (1931), ZECHMEISTER und Tuzson (1928) u.a. Einige Forscher, 
wie z. B. SCHERTZ, vertreten noch die Einheit von Carotin und Xantho- 
phyll und halten die gefundenen Gemische für reine Carotinoide + 
Oxydationsprodukte. Wenn in der vorliegenden Arbeit immer noch mit 
nur einem Carotin und einem Xanthophyll gerechnet wird, so geschieht 
dies lediglich aus Mangel an geeigneten Me- 
thoden zur Trennung der isomeren Farbstoffe. 

Die Extraktion und Trennung der Carotinoide 
geschah nach Angaben von WILLSTATTER, der 
die beste Methode ausgearbeitet hat. Xanthophyll 
wurde aus Bohnenblättern als Nebenprodukt des 
Chlorophylls gewonnen und Carotin aus Daucus 
carota nach Angaben von WILLSTATTER und 
Escher (1909). In der Nomenklatur möchte 
ich mich R. Kvas nicht anschließen. Da Xantho- 
phyll, wie oben gesagt, sich aus verschiedenen 
Isomeren zusammensetzt, so wird dieser Name 
von KuHn nur noch zur Gruppenbezeichnung 
für die hydroxylhaltigen Carotinoide mit 40 C- 
Atomen verwendet. Das WI£ILLSTATTERsche 
Xanthophyll erhält von ihm den Namen Lutein. 
im ag Auch die Bezeichnung Carotin wird in vorliegen- 
ana hehe Gir (tei der Arbeit beibehalten, obgleich ebenfalls von 
arithmen der molaren Ex- KUHN und Mitarbeitern verschiedene Carotine, 
pepe anne nm und zwar «- und B-Carotin, gefunden worden 
sind, die sich sowohl in ihrer Absorption als 
auch in der Drehung unterscheiden. «-Carotin 
ist optisch aktiv, ß-Carotin inaktiv. 

Zur Kontrolle der Reinheit der dargestellten Farbstoffe wurde von 
Herrn Prof. Dr. STOBBE eine quantitative Mikroanalyse ausgeführt, die, 
verglichen mit der Formel, weniger als 1% Fehler ergab. Ich möchte 
nicht verfehlen, an dieser Stelle Herrn Prof. Dr. STOBBE meinen ver- 
bindljchsten Dank für die Untersuchungen auszusprechen. 

Wegen ihrer außerordentlichen Zersetzbarkeit wurden die Carotinoide 
sofort nach ihrer Reindarstellung in Äther gelöst und gemessen. 


log E 








von 
Xanthophyll (I) und von 
Carotin (II). 


4. Carotin. 

Zur J'eststellung der molaren Extinktionskoeffizienten von Carotin 
gelangte eine Lösung von der molaren Konzentration ce = 1,115-10-® 
zur Anwendung. Gemessen wurde in einem Spektralbereich von À 520 uu 
bis A 438 uu (Abb. 3 und Tabelle 7). Die Maxima der logarithmischen 
Kurve der Extinktionskoeffizienten sind in Tabelle 8 mit denen von 
WILLSTATTER und PUMMERER verglichen. Die molaren Extinktions- 
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Tabelle 7. 





Wellen- 
lange 515,5 510 504,5 | 499 494 489 484 479 475 


in wp 
log e | 3,7118 | 4,0446 | 4,3142 | 4,5621 | 4,7552 | 4,9236 | 5,0106 | 5,0673 | 5,0559 
€ 5150 | 11080 | 20620 | 36480 | 56910 | 8387 |102500 | 116800 | 113700 





Wellen- 
länge 470,5 | 466,5 | 462,5 459 455,5 452 448,5 455 442 


in uy 
log e | 5,0438| 5,0330| 5,0460 | 5,0738 | 5,1210 | 5,1466 | 5,1772 | 5,1386 | 5,0857 
e | 110600 | 108000 | 111200 | 118500 | 132100 | 140200 | 150400 | 137600 | 121800 





























koeffizienten sind bei PUMMERER und REBMANN (1928, 1929) ebenfalls 
auBerordentlich hoch. Die gefundenen Werte sind etwas gréBer als die 
von den genannten Autoren in Cyclohexan als Lésungsmittel ange- 
gebenen. Die Unterschiede zwischen den beiden Hauptmaximis und dem 
dazwischen liegenden Minimum sind sehr gering. Bei einer wie oben 


Tabelle 8. 


Banden nach WILLSTATTER in Maxima nach Maxima 
PUMMERER | nach eigenen 
Alkohol cs, inCyclohexan] Messungen 











I | A492—478 wu | À 524—510 uu À 482 pp À 478 uu 
II | À 459—448 uu | À 489-475 un À 451 uu À 449 pp 














angegebenen Lôsung verhält sich die Absorption im Blau zu der im Rot 
ungefähr wie 1000 : 1. Durch diesen groBen Unterschied in der Ab- 
sorption war es in den späteren Untersuchungen möglich, die Chloro- 
phylle bei Anwesenheit der Carotinoide quantitativ zu messen, ohne daB 
ein durch Absorption der 








Carotinoide veranlaBter Feh- Tabelle 9. 
lerindie Ergebnissegelangen  Konzentration log & bei À 
konnte. log © no I | taba 





Zur Prüfung der Gültig- 
keit des BeErschen Gesetzes TEE ou ye : a 
wurden zwei verschiedene 
Lösungen gemessen. Tabelle 9 gibt nähere Auskunft über die Bedingungen 
und erhaltenen Ergebnisse. Es ergab sich auch hier die Gültigkeit des 
genannten Gesetzes innerhalb des angegebenen Konzentrationsbereiches. 











5. Xanthophyll. 

Die molaren Extinktionskoeffizienten von Xanthophyll wurden mit 
folgender Lösung bestimmt: c = 0,9288 - 10-5. 

Die Maxima sind in Tabelle 10 denen von WILLSTÄTTER und PUMMERER 
gegenübergestellt. 


Planta Bd. 21. 
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Tabelle 10. 


Banden nach WILLSTÄTTER in Maxima nach Maxima 
PUMMERER | nach eigenen 
Messungen 























Alkohol cs, in Methanol 
I | 4484472 wu | A515—501 uu | À 467 uu A473 pu 
II | À 454-441 un | À 482469 un | 1446 uu A 443 pp 
Tabelle 11. 
Wellen- 


länge | 520 | 515,5| 510 |504,5 | 499 | 494 | 489 | 484 | 479 | 475 
in we 
loge | 3,2102| 3,27 3,6053| 3,8295| 4,1732 
€ 1623 | 1872 | 2543 | 4030 | 6753 | 14900 


Wellen- 
lange | 470,5 | 466,5 | 462,5 | 459 | 455 | 452 | 448,5 | 455 | 442 | 439 


4,3506) 4,6190) 4,7737| 4,8734 
22420 | 41600 | 59390 | 7471 

















€ 76120 | 68690 | 61760 | 60930 | 64700 | 70659 | 80190 | 85640 | 87740 | 80690 























in un 
log e |4,8815| 4,8364| 4,7907 4,8109! 4,8491] 4,9041 4,9327| 4,9432] 4,9068 


Der Wert der molaren Extinktionskoeffizienten ist nicht so groß wie 
beim Carotin (Abb. 3 und Tabelle 11). Andere Angaben hierüber liegen 
von PUMMERER und REBMANN vor. Ihre Werte von Xanthophyll sind 
größer als die von Carotin. 

Die Unterschiede zwischen den beiden Hauptmaximis und dem 
dazwischen liegenden Minimum sind hier etwas größer als beim Carotin. 

Zur Prüfung des BeERschen Gesetzes 








Tabelic 13. wurden zwei Lösungen verschiedener 
Konzentration log & bei À Konzentrationen herangezogen. In Ta- 
log © 484uu | 494uu belle 12 sind alle Einzelheiten hierüber 





zusammengestellt. Die Gültigkeit des 
aan 2 er one genannten Gesetzes wurde auch bei 
E > : diesem Chloroplastenfarbstoff innerhalb 


des angegebenen Konzentrationsgebietes bestatigt. 


6. Protochlorophyll. 

Die chemische Konstitution des Protochlorophylls ist mit Sicherheit 
noch nicht festgestellt worden, da seine Reindarstellung bisher nicht 
geglückt ist. Versuche sind in dieser Richtung von Noack und KigssLine 
(1929) unternommen worden. 

Die Gegenwart des Protochlorophylls konnte mit Hilfe des Polari- 
sationsspektrophotometers auch in dem Extrakt eines einzigen etiolierten 
Blattes nachgewiesen werden. 

Zur genaueren Bestimmung seiner Absorption wurden die relativen 
Extinktionskoeffizienten bestimmt. Protochlorophyll wurde hierzu aus 
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Tabelle 13. 
Wellen- 
lange 640,5 634,5 | 628,5 623 617,5 613 607,5 602 597 592,5 
in pp 
es 0,1895—2 | 0,5454—2 | 0,8996—2 | 0,1447—1 | 0,0833—1 | 0,8650—2 | 0.7381—2 | 0,6796—2 | 0,5837—2 | 0,4576—2 
1 
ic 0,01547 | 0,03511 | 0,07936 | 0,1395 | 0,1212 | 0,07328 | 0,05471 | 0,04782 | 0,03834 | 0,02868 
1 
Wellen- 
lange | 587,5 582,5 578,5 574 570 566 562 547 537 
in au 
en 0,4462— 2 | 0,5764—2 | 0,6956—2 | 0,7901—2 | 0,8235—2 | 0,7876—2 | 0,7430—2 | 0,3801—2 | 0,4490 - 2 
1 
£ 0,02793 | 0,03770 | 0,04961 | 0,06167 | 0,06660 | 0,06132 | 0,05533 | 0,02450 | 0,02812 
1 
































den Samenhäuten von Cucurbita pepo nach Angaben von Noack (1929) 
gewonnen. Die Extraktion des Protochlorophylls wurde im Dunkeln 
vorgenommen, da sich in einzelnen Samen am Licht eine Chlorophyll- 


bildung gezeigt hatte. Eine Untersuchung 
dieser Erscheinung ergab, daß eine Um- 
wandlung von Protochlorophyll in Chloro- 
phyll nur in jungen Samen vor sich ging, 
deren Samenhäute noch lebende plasmo- 
lysierbare Zellen aufwiesen. Auch Noack 
fand beim Öffnen unreifer Früchte eine 
teilweise Umwandlung von Protochloro- 
phyll in Chlorophyll. Die Extinktions- 
koeffizienten wurden von A 640 uu bis 
À 537 uu gemessen (Abb. 4 und Tabelle 13). 

Die gefundenen Maxima sind mit 
denen von Noack und MONTEVERDE in 
Tabelle 14 zusammengestellt. Das von 


02-1 
00-1 
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Abb. 4. Kurve der relativen Extink- 
tionskoeffizienten von 
Protochlorophyll. 


Noack bei A 607 uu bis A 596 uu gefundene Maximum kommt nur durch 
einen unregelmäßigen Verlauf der Kurve zum Ausdruck. Beachtenswert 











Tabelle 14. 
Banden nach Banden nach MONTEVERDE in ll lan 
Alkohol Äther Messungen 
I] A 629—620 uu | À 633—619 uu | A 625—615 uu | A621 uu 
IL | 4 607—5% uu fehlt À 605—595 uu | 12602 ? 
murangedeutet 
III | A 576—560 uu | A 588-570 un | À 580565 uu | A 571 pp 
IV fehlt fehlt À 558—550 yp fehlt 
V1 A 537—523 uu | A 540-525 un | À 540-525 uu | A 536 uu 
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ist die ziemlich starke Absorption im Grün. Das Verhältnis À 621 yp: 
À 671 uu = 2 : 1 und das A 621 wu: À 536 uu = 5 : 1. Die Unterschiede 
sind also wesentlich geringer als bei den beiden Chlorophyllen. 

Die relative Menge von Protochlorophyll in den Blattextrakten wurde 
wie folgt errechnet: Das in etiolierten Blättern vorhandene Proto- 
chlorophyll zeigt in den Maximis von Chlorophyll a und Chlorophyll b 
keine meßbare Absorption. Es kann daher unbeeinflußt von dem 
anwesenden Protochlorophyll in diesen Maximis die Konzentration von 
Chlorophyll a und b bestimmt werden. Gleichzeitig wird im Maximum 
von Protochlorophyll der Wert von nn für dieses bestimmt. 

Es ist 12 = 10- “ad. 10- mod. 10- ‘en à, Diese Gleichung loga- 

0 


rithmiert ergibt: log # = — Fa, Ca À — Ep, Cp À —e,,, Cpr d, nach Er, Cpr 


I 
log 22 
aufgelöst, erhält man ¢,,, - ©, = — Le — En, Cy — Ep, Cp 


Wird die chemische Konstitution des Protochlorophylls einwandfrei 
festgestellt, so lassen sich aus obiger Gleichung die jetzt gegebenen 
relativen Werte in absolute umrechnen. 

Nachdem die Werte der molaren Extinktionskoeffizienten der Chloro- 
plastenfarbstoffe festgestellt waren, wurden einige Probeversuche zur 
Bestimmung von Gemischen von reinem Chlorophyll a und b ausgeführt. 
Gleichzeitig dienten diese Messungen zur nochmaligen Priifung der 
angewandten Methode. Als Beispiel sei die erste Messung vollstandig 

10 ccm Chlorophyll a von log ce = 0,010944—5 wurden mit 
10 cem Chlorophyll b von log ce = 0,338092—5 gemischt. 
Die gegebenen Konzentrationen betrugen 
für Chlorophyll a log ce = 0,709914—6 und 
für Chlorophyll b log ce = 0,037062—5. 
Gefunden wurde 
für Chlorophyll a log c = 0,710827—6 und 
für Chlorophyll b log ce = 0,034455—5. 

Hieraus folgt für Chlorophyll a ein Fehler von 0,21% und fiir 
Chlorophyll b ein Fehler von 0,6%. 

Eine weitere Kontrolle der Meßgenauigkeit ist durch folgende Über- 
legung gegeben. 

Geht man von zwei Lösungen von Chlorophyll a und Chlorophyll b 
in den molaren Konzentrationen c, und c, aus, nimmt x ccm von a und 
ycem von b, so ist die Konzentration 








= sy und von = Spy cb, dann ist 
Om BI m, m _xtY_] 


Ca x+y Cb x+y Ca Cb x+y 
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In letzte Gleichung werden die gefundenen Werte eingesetzt 








0,710827—6 0,034455—5 a = 0,50105 
—0,010944—5 —0,338 092—5 b = 0,49700 
0,699 883—1 0,696 363—1 a+b = 0,99805 

Der Fehler beträgt 0,2%. 


Bei den anderen Messungen wurden folgende Fehler festgestellt: 


a = 0,78% und 0,67% 
b = 1,45% und 3,57% 
a+b = 1,10% und 1,60%. 


Im Durchschnitt betrug der Fehler 


für a = 0,56% 
b= 1,87% 
a+b = 0,97%. 


Wird der eingangs berechnete Beobachtungsfehler von + 0,5% in 
Abzug gebracht oder dazu gerechnet, dann ergeben sich folgende Werte: 
für a = 0,06 — 1,06% 
b = 1,37 — 2,37% 
a+b = 0,47 — 1,47%. 
Die Fehler können entstanden sein beim Mischen der beiden Farb- 
lösungen und durch teilweises Verdampfen des Athers. Als Höchst- 
grenze können daher 2,4% Fehler in Betracht gezogen werden. 


B. Versuchsmaterial und Anordnung. 


Bei Auswahl des Versuchsmaterials war auf eine genügend große 
Ausbildung der Blätter im Etiolement zu achten. Ferner war eine 
gleich starke Fähigkeit der Chlorophyllbildung und ein möglichst geringer 
Chlorophyllasegehalt ‚von den Versuchspflanzen zu fordern. Unter- 
suchungen von Trumpr (1924) zeigten, daß Phaseolus multiflorus im 
Dunkeln gezogen ausreichend große Blätter ausbildet. Verschiedene 
Bohnensorten wurden deshalb zur Auswahl geeigneten Materials im 
Dunkeln aufgezogen. Besonders günstig für die Untersuchungen erschien 
die Bohne, wie schon erwähnt, durch ihren geringen Chlorophyllasegehalt. 
Beim raschen Verarbeiten der Blätter ist so eine Zerstörung des Chloro- 
phylls durch Chlorophyllase stark herabgesetzt. Eine geeignete Pflanze 
wurde schließlich in einer reinen Linie der Buschbohne gefunden, die 
freundlichst von der Firma Gebrüder Dippe zur Verfügung gestellt 
wurde. Da es nach NızLsson-EHLE und v. EuLER (1929) verschiedene 
Mutanten in der Ausbildung der Farbstoffe geben kann, so war bei 
Verwendung dieser reinen Linie eine einheitliche Chlorophyllbildung eher 
zu erwarten. Unterschiede in der Färbung der etiolierten Pflanzen wurden 
auch nicht bemerkt, während sie bei einer größeren Kultur von Avena- 
keimlingen deutlich auftraten. Schon LUBIMENKO betont den erblichen 
Charakter der Laubfarbe. 
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Für die Versuche wurden möglichst gleich große Bohnensamen im 
Dunkeln bei ungefähr 25°C 1 Tag angequollen. Die gequollenen Samen 
wurden angeritzt und in Töpfe von möglichst gleichem Rauminhalt 
gesteckt. Es stand so jedem Samen ungefähr die gleiche Menge von 
Nährmaterial zur Verfügung, zumal immer die gleiche gesiebte Erde 
verwendet wurde. Es schien dies insofern geboten, als Einflüsse der 
Nährstoffe auf die Entwicklung der Pflanzen und Ausbildung der 
Chloroplastenfarbstoffe beobachtet worden sind. Wie groß der Einfluß 
der Nährstoffe auf höhere Pflanzen ist, geht aus Arbeiten von VILL (1889), 
Deuser (1926), ScHertz (1929) u.a. hervor. VILL war der erste, der 
einige quantitative Experimente über den Einfluß der verschiedenen 
Nährsalze auf den Farbstoffgehalt der Pflanzen anstellte. Er fand, daß 
N eine wichtigere Rolle als irgendein anderes Element spielt. 

Die bepflanzten Töpfe wurden in einem mit doppelter Tür versehenen 
Dunkelschrank, der in einem abgetrennten Teil des Dunkelzimmers seinen 
Platz hatte, untergebracht. Die die Erde durchstoßenden Pflanzen 
wurden nach ihrem Alter geordnet. Alles geschah in absoluter Dunkelheit. 
Innerhalb des Dunkelschrankes herrschte hohe Luftfeuchtigkeit. Die 
Temperatur schwankte, wie bei den späteren Versuchen, zwischen 
19 und 24°C. Diese geringen Temperaturschwankungen beeinflussen 
die Geschwindigkeit der Farbstoffbildung nicht. 

Als Versuchsraum diente ein durch einen lichtdichten Vorhang 
abgetrennter Teil des Dunkelzimmers. Da die Luft dieses Zimmers sehr 
trocken war, kamen die zu belichtenden Pflanzen in einen Glaskasten, 
in dem konstant hohe Luftfeuchtigkeit herrschte. 

Belichtet wurden die Blätter von beiden Seiten mit je einer 250 W 
Osramlampe, die sich in einem Beleuchtungskasten befand. Zwei 100 W 
Lampen erwiesen sich in Vorversuchen als zu schwach. Die Zunahme 
der Farbstoffe war unter ihrem Einfluß sehr gering, so daß irgendwelche 
Schlüsse nicht gezogen werden konnten. 

In den Versuchen mit farbigem Licht wurden Gelatinefilter nach 
v. HÜgL verwendet, die für physiologische Zwecke von BACHMANN (1929) 
weiter entwickelt wurden. Die Filter stellte mirfreundlichst Herr VOERKEL 
zur Verfügung. Benutzt wurden Rot-, Gelbgrün- und Blaufilter. Zwischen 
Lichtquelle und Filter befand sich eine planparallele Küvette mit einer 
Lösung von CuSO,. Die verwendeten Küvetten hatten eine Breite von 
3cm. Nach BACHMANN wurden für die verwendeten Filter folgende 
CuSO,-Lösungen benutzt: 

Rotfilter 2%ige CuSO,-Lösung 
Blau- und Gelbgrünfilter 5%ige CuSO,-Lösung. 


Für geeignete Kühlung der Küvetten wurde durch Eis und einen Wind- 
motor gesorgt. 
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Die spektrometrisch bestimmten Durchlässigkeiten im Durchlässig- 
keitsmaximum der verwendeten Filter betrugen in Prozenten des auf- 
fallenden Lichtes: 

Rotfilter Nr. 17 21,3 

= 22,7 

Blaufilter Nr. 5 27,1 

» 10 26,7 

Gelbgrünfilter Nr. 5 29,4 

» 10 29,1 
Alles Nahere über ihre Durchlässigkeitsgrenzen und über die Energie- 
verteilung innerhalb der einzelnen Spektralbezirke ist aus den Arbeiten 

von BACHMANN und von VOERKEL zu entnehmen. 

Blaufilter und Gelbgrünfilter ändern nach VoERKEL bei Belichtung 
ihre Durchlässigkeit, indem diese geringer wird. Bei Blaufilter ist dieser 
Vorgang nach ungefähr 60 Min. Belichtung beendet, bei Gelbgrünfilter 
nach ungefähr 80 Min. Um Fehler durch diese Veränderlichkeit zu 
vermeiden, werden die Filter erst die ihnen entsprechende Zeit lang 
vorbelichtet. - 

Die Entfernungen der beiden Lichtquellen von den Untersuchungs- 
pflanzen wurden bei den verschiedenen Filtern so geregelt, daB immer 
die gleiche Energie von den Blättern empfangen wurde. Die Entfernung 
wurde wie folgt berechnet: 

Die auffallende Energie ist 





Lv 
ee "wor. ” 
* m?. Dyr 
WR Wert bei Bacumann (Energiewert für die verwendeten Spektral- 
gebiete in g cal/qem Std. für 250 W in 1m Entfernung) 
Lv Energie der verwendeten Lampe 
250 WO.-L. Energie der 250 W Osramlampe 
Dr Durchlässigkeit des benutzten Filters 
m Entfernung in Meter 
Dyr Durchlassigkeit des Vergleichsfilters. 


Wurde der Abstand für die beiden Rotfilter je 50cm gewählt, so 
betrug er bei gleicher auffallender Energie für die anderen Filter: 

Blaufilter Nr. 5 47 cm 

song 44 cm 

Gelbgriinfilter Nr.5 89cm 

» 10 88cm 
Um ein möglichst senkrechtes Auftreffen der Lichtstrahlen zu 
erhalten, wurden die Blätter der zu untersuchenden Pflanzen mit Silber- 
draht in geeigneter Lage ausgebreitet und fixiert. Die Versuche im 
CO,-freien Raum machten einen fest verschließbaren Glaskasten nötig. 
Die Zufuhr der CO,-freien Luft besorgte eine elektrische Luftpumpe. 
Die Pflanzen wurden in diesem Kasten so aufgestellt, daß sie unmittelbar 
von der einströmenden CO,-freien Luft bestrichen wurden. An den 
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eigentlichen Versuch wurde erst herangegangen, nachdem mindestens 
5 Stunden CO,-freie Luft durch den mit der Pflanze beschickten Kasten 
gepumpt worden war. 

Die spektrophotometrisch gefundenen Farbstoffmengen wurden auf 
die Einheit der Blattoberfläche und in einigen Fällen auf die Einheit 
des Frischgewichtes bezogen. Zur Vermeidung einer langen Belichtung 
bei der Feststellung der Maße wurde wie folgt vorgegangen: Die Blätter 
gelangten sofort nach dem Versuch in ein lichtdichtes Gefäß, in dem sie 
gewogen wurden. Der Oberflächenwert wurde durch photographische 
Aufnahme des Blattes und Ausmessen des aufgenommenen Bildes mit 
dem Planimeter erhalten. Durch Verwendung eines hochempfindlichen 
Filmes konnte die Belichtungszeit so kurz gewählt werden, daß sie ohne 
Einfluß auf die Farbbildung blieb. Im übrigen herrschte bei allen 
Handhabungen vollkommene Dunkelheit. 


1. Herstellung des Pflanzenextraktes. 

Nachdem Gewicht und Oberfläche des Blattes festgestellt waren, 
wurde dieses unter Lichtabschluß im Mörser mit reinem Quarzsand 
unter Zusatz von etwas CaCO, zur Neutralisation der vorhandenen 
Pflanzensäuren und von Aceton fein zerrieben. Je feiner der Blattbrei 
ist, desto leichter und rascher vollzieht sich die Extraktion der Farbstoffe. 
Das gut zerriebene Material wird bei schwachem Licht zunächst mit 
Aceton und anschließend mit Äther extrahiert. Die hierzu nötigen 
Mengen der Extraktionsmittel sind bei verschiedenen Pflanzen erst 
festzustellen. Bei den verwendeten Bohnenblättern genügte eine Gesamt- 
menge von 30 cem Aceton und 30 ccm Äther. Zur Extraktion wurde im 
Gegensatz zu WILLSTÄTTER von Anfang an reines Aceton verwendet, 
da eine Verdünnung durch den hohen Wassergehalt der etiolierten Blätter 
eintritt. Aceton und Äther werden in einem Scheidetrichter gemischt. 
Mit destilliertem Wasser wird das Aceton vorsichtig herausgewaschen. 
Auf gutes Absetzen muß unbedingt geachtet werden, damit fein verteilte 
ätherische Farblösung nicht mit abgelassen wird. Ist der Äther frei 
von Aceton, so wird er getrocknet, indem man ihn langsam durch wasser- 
freies Na,SO, fließen läßt. Mit reinem Äther wird reichlich nach- 
gewaschen, da die letzten Spuren der Farbstoffe aus dem Na,SO, 
entfernt werden müssen. Die vereinten ätherischen Farblösungen werden 
im Vakuum bei Zimmertemperatur eingeengt. Wie weit dies zu ge- 
schehen hat, ergibt sich aus der vorhandenen Farbstoffmenge. In der 
so erhaltenen Lösung können beide Chlorophylle und auch Proto- 
chlorophyll gemessen werden. Zur Bestimmung der Carotinoide wird 
ein bestimmter Teil der gleichen Farblösung mit methylalkoholischer 
KOH verseift. Die verseifte Lösung wird zur Entfernung der Chloro- 
phyllide mit destilliertem Wasser gewaschen. Sorgfältig muß überge- 
gangenes Xanthophyll aus der Chlorophyllidlösung mit genügend Ather 
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aufgenommen werden. Die vereinten Ätherlösungen werden wie oben 
getrocknet, eingeengt und zur Bestimmung der Carotinoide verwendet. 


Experimenteller Teil. 
a) Farbgehalt grüner Blätter der Inzuchtlinie. 

Bevor die Versuche mit etiolierten Pflanzen ausgeführt werden 
konnten, galt es festzustellen, ob die ausgewählte reine Linie der Busch- 
bohne zu einer normalen Ergrünung befähigt ist. Gut entwickelte 
Blätter von im diffusen Tageslicht im sog. Südgewächshaus des Instituts 
herangezogenen Pflanzen wurden zu den Untersuchungen verwendet. 
In Tabelle 15 ist der Farbstoffgehalt in Milligramm auf 1 qem der Blatt- 
fläche bezogen angegeben. Aus der Tabelle ist zu entnehmen, daß der 
































Tabelle 15. 
Blatt Chlorophyll & | Chlorophyll b| Xanthophyll  Carotin a =x atb 
in mg/qem in mg/qem in mg/qem in mg/qem b € x+e 
1 | 0,0338 0,0108 0,0113 0008 | 31 | 49 | 33 
I 0,0355 0,0136 0,0186 0,0055 2,6 3,4 2,0 
III 0,0408 0,0147 0,0183 0,0063 2,8 2,9 2,3 


Gehalt an Gesamtchlorophyll, bezogen auf 1qm der Blattoberfläche, 
0,44—0,55 g beträgt. Diese Werte fallen in den Bereich der von Wu1- 
STÄTTER und STOLL gefundenen: 0,3—0,7 g. Das Verhältnis a : b liegt 
zwischen 2,6—3,1. Bei WILLSTÄTTER und STOLL zwischen 2,33—3,53. 
JACOBSON und MARCHELEWSKI (1912) fanden das Verhältnis von a : b 
je nach den Bedingungen wechselnd. Der Fehler ihrer Methode lag in 
unvollständiger Extraktion der Pigmente. 

x :c schwankt zwischen 2,9—4,9. WILLSTÄTTER und STOLL stellten 
dagegen Werte von 1,3—2,8 fest. v. EULER gibt in seinen Untersuchungen 
Zahlen an, die zwischen 2,5—4,1 liegen und besser mit denen in der 
Tabelle angeführten übereinstimmen. KARRER (1930) fand bei Urtica 
dioica x : c = 3,0. Das Verhältnis a+b : x+c liegt zwischen 2,0—3,3, 
nach WILLSTÄTTER und STOLL zwischen 3,07—4,86. 

Aus all dem ist zu ersehen, daß die verwendete Inzuchtlinie die 
Chloroplastenpigmente durchaus normal ausbildet. 


b) Einfluß der Luftfeuchtigkeit auf das Ergrünen etiolierter Blätter. 

Für die Belichtungsversuche mußten Bedingungen gewählt werden, 
die ein möglichst gleichmäßiges Ergrünen der zarten Blätter etiolierter 
Pflanzen begünstigen. Es hatte sich gezeigt, daß etiolierte Pflanzen, ans 
diffuse Tageslicht gebracht, bei wechselnder Luftfeuchtigkeit (59—98 % ) 
sehr unregelmäßig ergrünen. Für eine Messung der gebildeten Chloro- 
plastenfarbstoffe konnten die Blätter solcher Pflanzen infolge ihrer 
Unregelmäßigkeit im Farbgehalt natürlich nicht verwendet werden. 
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Bei wechselnder Feuchtigkeit schritt die Chlorophyllbildung am 
Blattgrund und an der Spreite in der Nahe der Rippen besonders rasch 
voran. Benachteiligt waren Blattrand und besonders die Blattspitze. 
Die Ursachen dieser unregelmäßigen Ergrünung sind einerseits darin 
zu suchen, daß Blattrand und Spitze leicht vertroeknen. Bräunung und 
Schrumpfung zeigen den Beginn des Absterbens an. Andererseits ist 
auch der Stofftransport an der wechselnden Geschwindigkeit des Er- 
grünens beteiligt. Einen Hinweis in letzter Hinsicht gibt das erste 
sichtbare Auftreten des gebildeten Chlorophylls in der Nähe der Rippen, 
besonders an der Blattbasis. Von zweierlei Art kann der Einfluß des 
Stofftransportes sein, direkt und indirekt; indirekt durch Verzögerung 
der Plastidenentwicklung. Mikroskopische Schnitte gaben hierüber Aus- 
kunft. Diese Schnitte wurden von Blättern im Etiolement und in ver- 
schiedenen Stadien der Ergrünung hergestellt. Fixiert wurden die 
Blätter nach Angaben von v. Loui. Gefärbt wurde mit Goldchlorid nach 
ALVARADO und mit Hämatoxylin nach ExrzicH. Es zeigte sich an 
Hand der Schnitte, daß im Etiolement nur wenig und kleine Plastiden 
ausgebildet waren. Erst allmählich setzte am Licht die Entwicklung 
der Plastiden aus den Mitochondrien ein. 

Direkt kann der Stofftransport auf die ungleichmäßige Chlorophyll- 
bildung durch Herbeischaffen von Substanzen, die zur Chlorophyll- 
synthese oder zur Bildung von Chlorophyll-Vorstufen verwendet werden, 
einwirken. Da die zarten Rand- und Spitzenzellen in trockener Luft 
leicht absterben, so wird durch Abnahme der Transpiration die Stoff- 
zufuhr in diesen Zellen herabgesetzt. Die Folge davon ist eine außer- 
ordentliche Verlangsamung oder ein völliges Ausbleiben der Chlorophyll- 
bildung in ihnen. 

Um den Einfluß der wechselnden Luftfeuchtigkeit auszuschalten, 
wurden die Versuchspflanzen in einem Glaskasten dem diffusen Tages- 
licht ausgesetzt. Innerhalb dieses Glaskastens herrschte konstant eine 
hohe Luftfeuchtigkeit. Es zeigte sich, daß unter diesen Bedingungen die 
Chlorophyllbildung fast vollkommen gleichmäßig eintrat. Nur sehr wenig 
eilten Blattgrund und Spreite der Blattspitze im Ergrünen voraus. 

Ein weiterer Versuch wurde im Dampfkasten im diffusen Tageslicht 
ausgeführt. Dic: Er;ebnisse waren ungünstiger als die im vorgenannten 
Versuch erhaltenez. Es ist dies wohl auf ungenügende Transpiration 
zurückzuführen. Rand und Spitze der Blätter bleiben längere Zeit gelb. 

Für die Beleuchtungsversuche ergab sich hieraus die Notwendigkeit, 
die zu untersuchenden Pflanzen in einen Glaskasten mit hoher, aber 
nicht zu hoher konstanter Luftfeuchtigkeit aufzustellen. 


c) Bestimmung des Farbgehaltes etiolierter Blätter. 
Zur Bestimmung des Farbgehaltes etiolierter Blätter wurden gleich- 
alterige Pflanzen herangezogen. Die gefundenen Farbstoffmengen sind 
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aus Tabelle 16 zu entnehmen. Chlorophyli a und b fehlten in allen 
Bestimmungen völlig. Protochlorophyll, Carotin und Xanthophyll waren 
vorhanden. Bei der ersten Messung konnte Protochlorophyll nicht fest- 
gestellt werden, da die vorhandene Farblösung zur Bestimmung nicht 
ausreichte. Bei einigen anderen Messungen war Protochlorophyll nicht 
untersucht worden, da dies ursprünglich für diese Bestimmungen nicht 
beabsichtigt war. 














Tabelle 16. 

Oberfläche | Gewicht | Protochloro-| xanthophyll |  Carotin x 

in gem in mg Zen in mg/gem | in mg/gem © 
1,89 22,7 .— 0,00455 0,00136 3,37 
4,76 46,6 0,805 —6 0,00716 0,00217 3,30 
4,89 47,5 — 0,00624 0,00219 2,85 
5,60 56,6 0,790—6 0,00748 0,00229 3,30 
5,60 56,2 — 0,00713 0,00228 3,13 
5,92 60,2 — 0,00810 0,00247 3,19 
6,65 64,9 0,732—6 0,00839 0,00265 3,20 
7,00 70,2 0,844 —6 . 0,00825 0,00276 3,01 
7,70 78,7 — 0,00896 0,00291 3,08 
9,00 91,3 0,743—6 0,00917 0,00306 3,00 
11,73 119,3 — 0,01150 0,00387 2,97 
14,20 145,2 —~ 0,0126 0,00433 2,91 











In etiolierten Pflanzen hatte v. EuLER Carotin in nicht meßbaren 
Quantitäten gefunden. Nach SsöBERe (1931) hängt aber der Gehalt 
dieses Farbstoffes von der Pflanzenart ab. v. EULER verwendete zu 
seinen Untersuchungen Gerstenkeimlinge. Das Verhältnis x :c = 3,1 
ist ziemlich konstant und fällt in den Bereich der bei grünen Pflanzen 
angegebenen Werte. LUBIMENKO (1926) hat bei etiolierten Pflanzen kein 
typisches Carotin und Xanthophyll gefunden. Er meint, daß Carotin 
und Xanthophyll immer nur mit Chlorophyll verbunden auftreten. Sie 
erscheinen und verschwinden immer mit diesem. Diese Angabe ist nach 
allen neueren Untersuchungen unrichtig. 


d) Carotinoide in Abhängigkeit von der Größe der Blattfläche 
etiolierter Blätter. 

Aus den oben angeführten Messungen ergab sich eine interessante 
Beziehung zwischen den Mengen der Carotinoiden und der Gesamt- 
oberfläche der etiolierten Blätter. Es besteht, wie Abb. 5 und 6 zeigen, 
eine fast lineare Beziehung zwischen der Menge von Carotin und Xantho- 
phyll einerseits und der Gesamtoberfläche andererseits. Besonders 
deutlich zeigt sich dies bei Carotin. Die Abweichungen sind bei Xantho- 
phyll etwas größer. Jedoch ist auch hier die Abhängigkeit von der 
Gesamtoberfläche klar zu erkennen. 

An grünen Blättern fanden SPRAGUE und SHIVE (1929) eine Beziehung 
zwischen Carotin- und Xanthophyligehalt und Trockengewicht. Die 
Xanthophyllwerte waren wechselnder als jene von Carotin. 
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Frischgewicht und Gesamtoberfläche der untersuchten etiolierten 
Blätter zeigen im allgemeinen ebenfalls eine lineare Beziehung. Dar- 
gestellt ist dies in Abb. 7. Hieraus ergibt sich, daß der Carotinoidgehalt 
bei dem verwendeten Material zu dem Frischgewicht in ungefähr gleichem 
Verhältnis steht wie zur Gesamtoberfläche. 

Bei den in den nachfolgenden Abschnitten beschriebenen Unter- 
suchungen mußte die oben gefundene Abhängigkeit der Carotinoidmenge 
von der Gesamtoberfläche in den Ergebnissen berücksichtigt werden. 
Dies geschah wie folgt: 

Die in den Versuchen errechneten Werte setzen sich aus den Dunkel- 
werten der Carotinoide + Zu- oder Abnahme bei Belichtung zusammen. 
Maßgebend ist für die Ergebnisse me 
der Betrag der Farbstoffzu- oder 2”: 












o mE 0 cm? 
Abb. 5. Abhängigkeit des Carotingehaltes Abb. 6. Abhängigkeit des Xanthophyll- 


etiolierter Pflanzen von der Gesamtoberfläche gehaltes etiolierter Pflanzen von der 
der Blätter. Gesamtoberfläche der Blätter. 


-abnahme bei Belichtung. Um ihn zu erhalten, wird für jeden Versuch 
der zur jeweiligen Blattfläche gehörende Dunkelwert berechnet und von 
dem nach Belichtung ermittelten abgezogen. Es können sich hierbei 
positive und negative Werte ergeben, die in den abgebildeten Kurven 
über oder unter der O-Abszisse abzutragen sind. 

Die Dunkelwerte der Carotinoide lassen sich aus den Kurven in 
Abb.5 und 6 errechnen. Beide Kurven können durch nachstehende 
Funktion einer Geraden zum Ausdruck gebracht werden: 

y =a+bx (I) 
x = Fläche in Quadratzentimetern 
y = Farbstoffgehalt in Milligrammen. 


1. Berechnung des Dunkelwertes fiir Carotin. 
Wird in Gleichung (I) y = 0 eingesetzt, dann ist 


r=—p=—41. 
Für x = 0 ist y = a = 0,001. Hieraus folgt für b — 0,000244. a und b 
in Gleichung (I) eingesetzt: 
y = 0,001 + 0,000244 x. (II) 
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Aus Gleichung (II) läßt sich für jede Blattfläche (im vorliegenden Falle 
für x 3 2) der Dunkelwert von Carotin berechnen. 


Die größte Abweichung der gefundenen Werte von den errechneten 
beträgt ungefähr 8%. Im Durchschnitt betragen die Abweichungen 
ungefähr 2,5%. 


2. Berechnung des Dunkelwertes für Xanthophyll. 
In Gleichung (I) y=0 eingesetzt, ergibt für x = —+ = — 6,2 


bei x = 0 ist y = a = 0,0039. 
Für b folgt dann 0,000628. 
a und b in Gleichung (I) eingesetzt: 
y = 0,0039 + 0,000628. (II) 

Der Dunkelwert von Xanthophyll für eine Blattfläche, wie oben angegeben, 
kann aus Gleichung (III) erhalten ,,, 
werden. mg 

Für die aus Gleichung (III) errech-. ro 
neten Werte ergibt sich eine größte 72 
Abweichung von ungefähr 10% von 
den gefundenen Werten. Die mittlere 
Abweichung ist ungefähr 4%. 80 

Protochlorophyll zeigt kein so ein- 
heitliches Verhalten wie die beiden 
Carotinoide. Irgendeine Abhangigkeit 
von der Gesamtoberfläche des etio- 
lierten Blattes scheint nicht vorhanden 
zu sein. Der Protochlorophyligehalt „7 „56789 cm? 
schwankt innerhalb eines begrenzten Abb.7. Graphische Darstellung der Be- 


. . ziehungen zwischen Frischgewicht und 
Bereiches (0,743 6 bis 0,844 6). Gesamtoberfläche etiolierter Blätter. 










e) Belichtungsversuche mit Gelatinefarbfiltern. 

Eine Beschreibung der Versuchsanordnung war schon im methodischen 
Teil der Arbeit gegeben worden. Hier sei nur noch kurz erwähnt, daß 
zu den Versuchen immer nur Blätter normal etiolierter Pflanzen ver- 
wendet wurden, um nicht unbekannte Fehlerquellen zu erhalten. Es kam 
nämlich sehr häufig vor, daß Pflanzen im Etiolement verkrüppelten. 


1. Abhängigkeit der gebildeten Chlorophyllmenge vom Alter der Pflanze. 

Aus den Versuchen geht deutlich hervor, daß verschieden alte Blätter 
einen Unterschied im Chlorophyligehalt aufweisen. Schon bei einem Alters- 
unterschied von einem Tag sind die Abweichungen zu bemerken. Aus 
den verschiedenen Messungen ist zu entnehmen, daß ältere Blätter immer 
weniger Chlorophyll pro Quadratzentimeter enthalten als junge. Es 
scheinen Zusammenhänge zwischen Blattalter und Plastidengröße bzw. 
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-entwicklung vorhanden zu sein. Diese Erscheinungen wurden schon von 
Sacus, PRINGSHEIM, WIESNER, RICÖME u. a. beobachtet. Von diesen 
Forschern wird angenommen, entweder daß die Unfähigkeit einer 
normalen Chlorophyllbildung auf eine physiologische Unfähigkeit der 
Plastiden oder daß sie auf Fehlen der 
Plastiden zurückzuführen ist. 

N Eine Beziehung zwischen Ober- 
IN fläche und Alter der Blätter sowie 








zwischen Oberfläche und Chlorophyll- 
Ne gehalt lieB sich nicht finden. 
Je Die durch das Blattalter bedingten 
NY Unterschiede im Chlorophyligehalt 
2 wurden fiir die einzelnen Versuche bei 
der Berechnung der Chlorophyllmenge 
41 berücksichtigt. Die Abweichungen für 
Chlorophyll a und b sowie für Chloro- 
phyll a+b sind aus Abb. 8 zu ent- 
| nehmen, in der auf der Ordinate die 
b à 8 3 #0  #log 2 Chlorophylimenge in log Mol-k und auf 
ei Al en 2: COTES der Abszisse das Alter der Blätter in 
etiolierter Blatter nach gleicher Belich- Tagen abgetragen sind. Für die Unter- 
tungszeit. Chlorophyll a: x xx. suchungsergebnisse wurde die Farb- 
(a + b): O—O—0. stoffmenge auf ein mittleres Blattalter 
von 9,5 Tagen umgerechnet. | 
Die in Abb. 8 dargestellten Korrektionskurven wurden folgender- 
maBen erhalten: 


Fiir jede Belichtungszeit wurde Lee D berechnet. 


c, Chlorophylimenge in Mol des jüngeren Blattes 
C2 Chlorophyllmenge in Mol des älteren Blattes 


A Altersunterschied in Tagen. 
Die Durchschnittswerte für die Altersunterschiede von einem Tag wurden 
dann in Abb. 8 so eingetragen, daß der Chlorophyligehalt eines 12 Tage 
alten Blattes als 0-Punkt angenommen wurde. 





























2. Rotversuche. 

Aus dem Versuchsprotokoll (Tabelle 17) sind alle Versuchsbedingungen 
und gefundenen Werte zu ‚entnehmen. Die Tabelle ist so angeordnet, 
daß die hinter gleichen Buchstaben (a, b, c, d) stehenden Werte zur 
gleichen Versuchsreihe gehören. Bis zur 6. Stunde wurden je vier Serien 
durchgeführt. In den übrigen Stunden bis zur 48. wurden nur Messungen 
zur Orientierung vorgenommen. 

Chlorophyll a (vgl. Abb. 9 und Abb. 10) nimmt innerhalb der 1. Stunde 
und nach der 4. oder 5. Stunde besonders stark zu. Bei längerer Be- 
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lichtung wird die Zunahme geringer. Die maximale Chlorophyllmenge 
ist nach 48 Stunden noch nicht erreicht. 

Chlorophyll b zeigt nicht ganz das gleiche Verhalten wie Chlorophyll a. 
Zwar ist ein stärkerer Anstieg ebenfalls in der 1. Stunde vorhanden, doch 
bleibt der zweite starke Anstieg zur 
gleichen Zeit mit Chlorophyll a aus. 
Dieser tritt erst etwas später ein. %, 
Deutlich zeigt sich dies in der 1., 2. 
und 3. Versuchsreihe. 

Das Verhältnis a:b ist anfangs 
bis zur 5. Stunde kleiner als das von 
WILLSTÂTTER angegebene. Später 
bleibt es ungefähr in den Grenzen 
der von WILLSTATTER gefundenen 
Werte oder geht teilweise über diese 
hinaus. 

Der Gehalt der Blätter an Proto- 
chlorophyll ist wechselnd und zeigt 
keinen einheitlichen Verlauf. Be- 
trachtet man den Durchschnittswert 
aller vier Versuche, so ist bis zur 
3. Stunde eine fallende Tendenz be- 
merkenswert, die sich von der 4. Stun- 
de an in eine aufsteigende umkehrt. 


Carotin nimmt in allen Versuchen 
innerhalb der 1. Stunde und nach 
der 3.—6. Stunde ab, Ein deutlicher 
Anstieg der Carotinkurve ist nach Zeit in Stunden 
der 1. bis zur 3. Stunde zu bemer-  Abb.9. Graphische Darstellung der Durch- 
ken und ebenso nach der 36. Stunde. sthuittewerte der Are : nn, 
Nach dem starken Abfall zwischen Xanthophyll: [0-0], Carotin: -—-—- 
der 4. und 6. Stunde erfolgt wieder 
ein geringer Anstieg. Bis zur 24. Stunde verläuft dann die Kurve in 


ungefähr gleicher Höhe. 

Xanthophyll zeigt im allgemeinen gleiches Verhalteu wie Carotin, 
nur ist ein stärkerer Anstieg nach der 6. Stunde zu bemerken. 

Für Carotin und auch für Xanthophyll ist bemerkenswert, daß der 
Dunkelwert bei Belichtung nicht überschritten wird. 

Das Verhältnis x : c ist gänzlich verschieden von dem bei WILLSTÄTTER 
und STOLL angegebenen. Der Mittelwert der 1.—6. Stunde liegt bei 3,76. 
Ein ähnliches Verhältnis wurde, wie schon erwähnt, auch von anderen 
Autoren gefunden. 





8 

















Belichtungs- | Wachs-| memperatur | Oberfläc Gewicht Proto- 
zeit in + ae in °C ng in € BEE un EN 
LE 8 21,5—22,6 8,40 0,0857 0,7957 —6 

b 8 21,5—22,6 9,00 0,0896 0,7852—6 

e 11 21,8—23,0 6,80 0,0671 0,5378—6 

d 11 21,8—- 23,0 7,20 0,0748 0,4685 —6 
Durchschnitt 0,67062—6 

2 a 8 21,8—23,0 9,40 0,0988 0,5990—6 
b 8 22,2—23,2 9,00 0,0906 0,6702—6 
Durchschnitt 0,6361—6 

> = _ 10 22,0—23,4 9,68 0,0978 0,4364—6 
b 10 22,0—23,4 8,68 0,0904 0,3136—6 

c 9 21,4—22,2 8,40 0,0830 0,5320—6 

d 9 21,4— 22,2 8,56 0,0801 0,4420—6 
Durchschnitt 0,4139 —6 

4 a 12 21,5—23,5 10,36 0,1045 0,4924—6 
b 10 21,8—23,8 7,58 0,0749 0,5399 —6 

c 12 21,6—23,8 6,48 0,0631 0,5792—6 

d 10 21,4—23,4 6,52 0,0600 0,3896—6 
Durchschnitt- 0,5058—6 

5 a 10 22,6—23,8 ‚08 0,0880 0,9479 6 

b 11 22,6— 23,8 6,18 0,1611 0,1751—6 . 

c 8 23,0— 23,8 6,36 0,0603 0,8214—6 

d 10 23,0— 23,8 7,20 0,0700 0,3779—6 
Durchschnitt 0,6853—6 

6 a 9 22,0— 23,6 9,52 0,1040 0,9071—6 
b 9 19,8— 21,8 9,72 0,1043 0,8823 —6 

c 8 ,4— 22,9 6,92 0,0666 0,7712—6 

d 8 20,4—22,9 8,24 0,0795 0,6723—6 
Durchschnitt 0,8181—6 

7 8 21,0 - 23,8 7,60 0,0746 0,8461—6 
9 9 21,5—23,5 11,84 0,ti6z 0,1500—5 
16 10 20,2—23,2 10 0,1025 | 0,8716—6 
24 a 12 20,2—23,6 3 0,0899 0,9567—6 
b 12 20,2—23,6 12,28 0,1205 0,3026—5 
Durchschnitt 0,1623—5 

36 10 20,4—24,0 11,84 0,1123 0,3940—5 
48 a 12 22,8—25,0 8,00 0,0781 0,5359—5 
b 12 22,8—25,0 9,48 0,0886 0,5972—5 
Durchschnitt 0,5676—5 
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belle 17. 
Chlorophyll a py go b a Xanthophyll Carotin x 
in Mol. korr. in Mol. korr. b in Mol. in Mol. e 
9,19 - 10-10 4,96 - 10-10 1,81 161 - 10-10 41,2 - 10-10 3,79 
8,54 4,80 1,77 165 40,4 3,77 
10,64 6,35 1,68 142 38,6 3,73 
10,19 6,62 1,55 184 28,4 4,64 
9,65 5,68 1,70 165 37,2 3,98 
8,43 5,02 1,64 170 44,1 3,49 
9,66 6,00 1,59 165 43,3 3,81 
9,05 5,51 1,53 168 43,7 3,65 
11,02 8,83 1,30 173 50,8 3,28 
10,81 7,66 1,46 162 46,1 3,48 
10,20 6,32 1,58 159 53,1 3,35 
12,39 9,23 1,31 161 45,6 3,41 
11,11 8,01 1,41 164 48,9 3,38 
12,41 6,96 1,81 180 49,0 3,09 
16,43 9,43 1,82 150 44,5 3,31 
16,24 12,00 1,72 138 32,7 3,44 
12,19 7,35, 1,72 139 34,4 3,31 
13,64 8,93 1,68 152 40,2 3,28 
32,64 7,59 4,47 156 31,0 3,88 
21,58 7,93 2,78 135 41,3 3,14 
28,91 6,40 4,41 137 16,0 4,84 
27,88 9,61 3,02 184 17,8 5,63 
27,75 7,88 3,66 153 26,5 4,37 
33,55 12,92 2,53 171 38,6 3,78 
33,07 7,66 4,20 173 35,6 3,84 
36,34 11,44 2,44 143 32,1 3,15 
36,59 14,62 2,41 157 24,1 4,87 
34,89 12,41 2,89 161 32,6 3,91 
37,82 17,03 2,25 150 30,3 3,82 
57,28 22,73 2,45 196 46,8 3,64 
74,20 33,82 2,28 176 40,4 3,64 
118,31 37,49 3,15 167 36,2 3,53 
123,67 44,24 3,06 200 48,9 3,56 
120,94 40,87 3,12 184 42,6 3,54 
136,74 42,78 3,32 196 42,5 3,81 
189,23 59,52 3,21 155 34,4 3,99 
174,33 48, 3,62 170 43,8 3,23 
181,78 54,16 3,37 163 39,1 3,61 
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Planta Bd. 21. 
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Abb. 10. Rotversuche: Zuwachskurven pro Stunde von eg (a + b): 
Carotin: 























3. Gelbgriinversuche. 
Die Versuchsbedingungen und die gefundenen Werte sind in Tabelle 18 
angegeben, die die gleiche Anordnung wie bei den Rotversuchen aufweist. 
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Tabelle 18. Gelb- 








Belichtungs- | Wachstums- Temperatur Oberfläche Proto- 
Stunden tage in ®C in gem chlorophyll 
1 a 10 22,2—23,1 6,00 0,3971—6 

b 7 19,2—19,6 8,20 0,6224—6 

c 10 21,1—22,0 8,44 0,3876—6 
Durchschnitt 0,4732—6 

2a 8 22,0—23,3 5,92 0,5917—6 
b 7 22,0—23,0 6,04 0,6475—6 

c 9 21,8—23,0 8,00 0,6929—6 
Durchschnitt 0,6460—6 

3 a 4 20,6—22,8 5,76 0,1923—6 
b 7 20,0—20,8 5,20 0,6720—6 

c 7 20,2—20,6 9,56 0,5997—6 
Durchschnitt 0,5329—6 

4a 9 19,2—20,6 4,56 0,4767—6 
b 7 19,4-—20,9 5,16 0,7071—6 

ce 7 20,2— 22,0 5,06 0,6512—6 
Durchschnitt 0,6363—6 

5 a 7 22,0—23,6 5,09 0,5130—6 
b 7 21,6—23,0 5,72 0,6402—6 
Durchschnitt 0,5813—6 

24 a 12 22,6—23,4 5,44 0,0438—5 
b 12 21,0—23,6 7,8 0,2473—5 
Durchschnitt 0,1575—5 
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Chlorophyll a zeigt einen ähnlichen Ve.- 
lauf in seiner Zunahme wie bei den Rot- 
versuchen (vgl. Abb. 11 und 12). Die Unter- 
schiede zwischen Chlorophyll a und- db sind 
hier geringer. 

Das Verhältnis a : b hat sich im Hinblick 
auf die Rotversuche nicht geändert. 

Der Protochlorophyligehalt in den ein- 
zelnen Stadien der Belichtung ist durchaus 
unregelmaBig. Die gefundenen Werte liegen 
jedoch immer unter denen in etiolierten 
Blattern festgestellten. Am niedrigsten ist 
der Protochlorophyligehalt nach der 1. Stun- 
de der Belichtung. 


Abb. 11. Graphische Darstellung der Durchschnittswerte 
der Gelbgriinversuche. Bezeichnungen wie in Abb. 9. 





























4 Zeit in Stunden 
grünversuche. 
Chlorophyll a RCE b a Xanthophyll Carotin =x 
in Mol. korr. in Moi. korr. b in Mol. in Mol. c 
7,14 - 10-10 3,19 10-10 | 2,33 178 - 10-10 59,4 + 10-10 2,98 
6,29 3,51 1,84 202 54,4 3,75 
7,54 4,18 1,87 183 50,4 3,68 
6,99 3,63 2,01 188 53,7 3,47 
7,86 3,83 2,00 212 67,4 3,18 
8,17 3,63 2,30 201 46,4 4,37 
9,18 3,71 2,41 163 42,5 3,83 
8,74 3,72 2,24 192 52,1 3,96 
9,79 6,07 1,65 195 55,5 3,56 
9,86 3,82 2,70 218 58,9 3,74 
8,39 3,37 2,56 186 57,6 3,39 
9,35 4,42 2,30 199 57,3 3,56 
11,82 6,60 1,74 177 48,2 3,70 
14,50 5,80 2,56 129 30,5 4,27 
12,73 5,80 2,25 195 - 32,6 4,13 
13,02 6,07 2,18 146 37,1 4,03 
22,81 7,83 2,99 150 35,0 3,34 
21,05 7,18 3,01 146 45,4 3,25 
21,93 7,50 3,00 148 40,2 3,29 
113,39 40,70 2,82 160 44,0 3,68 
100,58 39,96 2,76 175 64,2 2,76 
106,99 38,33 2,79 168 54,1 3,22 
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Gänzlich anders ist das Verhalten von 
Carotin. Zunächst ist hervorzuheben, daß 
die Carotinkurve bei Eintritt der Belichtung 
nicht fällt wie in den Rotversuchen, sondern 
ansteigt. Eine Abnahme des Carotins setzt 
nach der 3. Stunde ein. Ein erneuter Anstieg 
folgt jedoch darauf, wie die in der 24. Stunde 
erhaltenen Werte zeigen. 

Xanthophyll stimmt im Verhalten mit 
Carotin überein. 

Das Verhältnis x : c hat sich im Hinblick 
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4 r auf die Rotversuche nicht geändert. 
= 
! 
4 ; Abb. 12. Gelbgriinversuche: Zuwachskurven pro Stunde 
r l von Chlorophyll (a + b): und von 
r 1 Xanthophyll + Carotin: — — —. 
Er LILL 
2¢ £ 24 
Zeit in Stunden Tabelle 19. Blau- 
Belichtungs- | Wachs-| Temperatur |Oberfläche | Gewicht Proto- 
zeit + 4 in°C in gem in « BER nn ER 
1 a 11 22,6—23,0 6,68 0,0706 0,5027 —6 
b 11 22,2—22,4 8,64 0,0795 0,3877—6 
c 9 21,0—21,6 7,08 0,0748 0,5622—6 
Durchschnitt 0,4901—6 
7. -# 9 21,0—22,4 5,20 0,0519 0,4524—6 
b 10 22,4—22,6 6,08 0,0643 0,1844—6 
c 9 22,0—22,2 7,36 0,0740 0,3641—6 
Durchschnitt 0,3473—6 
s £ 7 20,4—21,0 4,88 0,0482 0,5927 —6 
b 8 20,0—21,0 4,64 0,0470 0,4758—6 
c 8 19,2—21,0 5,76 , 0,4136—6 
Durchschnitt 0,5004—6 
4 a 8 23,6—23,8 6,04 0,0642 0,7791—6 
b 11 23,2 — 23,8 3,24 0,0335 0,8100—6 
c 9 20,4—22,6 5,64 0,0537 0,2437—6 
Durchschnitt 0,6761—6 
5 a 9 21,8—23,2 6,88 0,0628 0,2151—6 
b 9 21,2—21,7 6,00 0,0594 0,4205—6 
c 10 23,0—23,8 5,68 0,0611 0,6114—6 
Durchschnitt 0,4451—6 
24 a 11 20,4—23,6 5,72 0,0601 0,5420—6 
b 8 21,4—23,0 4,32 Y 0,6693—6 
Durchschnitt 0,6103—6 








des farbigen Lichtes auf die Entstehung der Chloroplastenfarbstoffe. 133 


4. Blauversuche. æ, 


Die Tabelle 19 mit der gleichen Anord- 
nung wie in den beiden vorhergehenden 
Versuchen führt alles Wesentliche an. 

Chlorophyll a zeigt im Gegensatz zu 
den beiden vorhergehenden Untersuchungen 4, 
keinen so steilen Anstieg (vgl. Abb. 13 und 
i4). Nur in der 1. Stunde der Belichtung 
läßt sich eine größere Zunahme nachweisen. 

Chlorophyll b folgt im großen und ganzen 
dem Verhalten von Chlorophyll a. 

Über das Verhältnis a:b läßt sich nichts 
Neues sagen. 

Uneinheitlich ist wieder die gefundene 2 
Protochlorophylimenge. Wie im Gelbgrün, 






Zeit in Stunden 
Abb. 13. Graphische Darstell 
so bleibt der Betrag auch hier unterhalb des der Durchschnittewerte der Blau. 


versuche. Bezeichnungen wie in 


























Abb. 9. 
versuche. 
Chlorophyll a Chlorophyll b a Xanthophyll Carotin x 
in Mol. korr. in Mol. korr. b in Mol. in Mol. ce 
8,59 - 10-10 5,56 - 10-10 1,55 158 - 10-10 54,5 - 10-10 2,93 
7,80 5,42 1,41 183 63,7 2,91 
6,75 2,89 1,44 167 51,7 3,26 
7,7 1] 4,62 1,47 169 56,6 3,03 
8,86 5,59 1,54 198 63,3 3,17 
7,77 5,43 1,49 219 67,2 3,31 
8,93 5,74 1,51 191 56,8 3,41 
8,52 5,59 1,51 203 62,4 3,39 
9,27 4,92 1,93 230 62,0 3,74 
10,57 5,45 1,90 174 66,3 2,66 
9,85 5,15 1,84 195 51,1 3,42 
9,89 5,17 1,89 199 59,8 3,27 
14,70 6,27 2,28 192 66,6 2,91 
13,76 7,90 1,76 169 58,5 2,94 
14,77 8,29 1,74 179 49,9 3,64 
14,41 7,49 1,93 180 58,3 3,16 
17,54 11,41 1,49 157 44,4 3,57 
20,78 10,56 1,92 152 48,0 3,20 
21,20 9,26 2,38 146 42,3 3,50 
19,84 10,41 1,93 152 44.4 3,42 
52,95 14,61 3,64 177 57,3 3,13 
41,71 12,50 3,33 239 83,2 2,91 
47,33 13,56 3,49 208 70,3 3,01 
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Dunkelwertes. Die Durchschnittswerte fallen bis zur 2. Stunde, dann 
erfolgt wieder eine Zunahme. Nach 24 Stunden Belichtung ist viel 
weniger Protochlorophyll vorhanden als im Rot und Gelbgriin. 

Carotin und Xanthophyll weisen wie in den Gelbgriinversuchen 
zunächst einen starken Anstieg bis ungefähr zur 3. und 4. Stunde auf, 
dann folgt ein voriibergehender Abfall. 

Das Verhältnis x : c ist hier, verglichen mit den beiden anderen 
Versuchen, nicht wesentlich verändert. 


5. Belichtungsversuche im CO,-freien Raum. 

Nach Noack (1925, 1926, 1929) soll bei Ausschaltung der Kohlensäure 
ein Ausbleichen und Absterben der etiolierten Blätter bei Belichtung 
eintreten, veranlaßt durch physiologische Freilegung der photooxydativen 
Energie des Chlorophylls, indem die photochemische Energie von CO, 
abgelenkt wird. Noack vergleicht diese Wirkung mit der Giftwirkung 
belichteter, fluoreszierender Farbstoffe. Ist die Chlorophyllbildung 
tatsächlich ein Oxydationsvorgang, so müßte aber bei einem kurzen 
Aufenthalt im CO,-freien Raum, durch den noch keine Schädigung der 
Blätter nachzuweisen ist, die Chlorophylibildung normal vor sich gehen. 
































Ta- 

Wachs- | Temperatur | Oberfläche | Gewicht Proto- 
ur in °C in gem in - chlorophyll _ 

mit a 12 20,2—23,6 9,2 89,9 0,9567—6 
CO, b 12 20,2— 23,6 12,28 120,5 0,3026—5 
Durchschnitt 0,1623—5 

ohne a 11 20,0—23,0 7,12 70,1 0,8232—6 
CO, b 11 20,6—23,0 7,56 74,0 0,8533—6 
Durchschnitt 0,8388—6 

mit a 12 20,6—23,4 5,44 7 0,0438—5 
CO, b 12 21,0—23,6 7,8 à 0,2473—5 
Durchschnitt 0,1575—5 

ohne a 11 20,1—23,9 7,52 4 0,7845—6 
CO, b 11 20,4—23,2 5,40 En 0,1347—5 
Durchschnitt 0,9934—6 

mit a 11 | 20,44-23,6 5,72 60,1 0,5420—6 
Co, b > 21,4—23,0 4,32 43,5 0,6693—6 
Durchschnitt 0,6103—6 

ohne a 7 20,6—23,0 4,85 48,0 0,5165—6 
co, b 7 20,8—23,4 5,45 53,8 0,1939—6 
Durchschnitt 0,2967—6 
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Zur Bestätigung dieser Annahme wurden folgende Versuche aus- 
geführt: 

24 Stunden lang wurden etiolierte Pflanzen im CO,-freien Raum 
belichtet. Diese Zeit wurde gewählt, da in den einzelnen Spektralgebieten 
die innerhalb dieses Zeitraumes gebildeten Farbstoffmengen sich deutlich 
voneinander unterscheiden. 

Die Versuchsanordnung wurde im methodischen Teil bereits be- 
schrieben. In der Tabelle 20 sind die Werte, die mit den verschiedenen 
Lichtfiltern erhalten wurden, mit denen der früheren Versuche zusammen- 
gestellt. 

Bei Verwendung der drei verschiedenen Farbfilter ergab sich, ver- 
glichen mit den Versuchen unter normalen Bedingungen, ein geringer 
Verlust aller Chloroplastenfarbstoffe, der außerhalb der Fehlergrenzen 
liegt. Dies könnte darauf hinweisen, daß die Farbstoffe im CO,-freien 
Raum weniger gut ausgebildet werden als unter normalen Bedingungen. 
Ob eine Zerstörung oder nur eine Minderbildung der Plastidenfarbstoffe 
eingetreten war, konnte nicht entschieden werden. An den untersuchten 
Blättern war nach der 24stündigen Belichtungszeit kein Ausbleichen und 
Absterben nachzuweisen. 


























belle 20. 
ll Le hyll b a Xanthophyll Carotin x 
ler ee Te | ae | + | 
118 - 10-1° | 37,5 - 10-10 | 3,15 | 167 - 10-12 | 36,2 - 10-10 | 3,53 
123 44,2 3,06 | 200 48,9 3,56 
121 40,9 3,11 | 184 42,6 3,54 
Bot 
104 28,5 ' 3,65 | 124 39,4 3,34 
105 27,6 3,81 | 119 37,1 3,25 
104,5 28,1 3,73 | 122 38,3 3,30 
113 40,7 2,82 | 160 44,0 3,68 
100 30,0 2,76 | 175 64,2 2,76 
197 38,4 2,79 | 168 54,1 3,22 Gelb- 
90,8 29,1 3,11 | 145 45,0 3,25 £ 
87,8 26,3 3,32 | 139 43,1 3,38 
89,3 27,7 3,22 | 142 44,1 3,32 
53,0 14,6 3,64 | 177 57,3 3,13 
41,7 12,5 3,33 | 239 83,2 2,91 
47,4 13,6 3,49 | 208 70,3 3,01 
Blau 
39,0 16,9 2,53 | 193 58,8 3,50 
48,4 13,8 3,97 | 223 64,9 3,46 
43,7 15,4 5,25 | 208 61,9 3,48 
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Abb. 14. Blauver s 
kurven pro Stunde von Chloro- 
phyll (a + b): 
Xanthophyll + Carotin: 
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1) Geschwindigkeit der Chlorophyllbildung bei 
Kurzbelichtung. 

Die schon beschriebenen Filterversuche 
zeigten alle einheitlich einen starken Anstieg 
der gebildeten Chlorophyllmenge in der 
1. Stunde der Belichtung. Um festzustellen, 
nach welcher Belichtungszeit die Chlorophyll- 
bildung bereits nachzuweisen ist, und wie 
sich Protochlorophyll in diesen allerersten 
Stadien verhält, wurden eine Anzahl Ver- 
suche mit ganz kurzer Belichtung ausge- 
führt. Als Lichtquelle diente eine 250 W 
Osramlampe ohne Filter in einem Abstand 
von 30cm von den Versuchspflanzen, die 
sich in dem schon erwähnten Glaskasten 
befanden. Die bei diesen Untersuchungen 
gefundenen Werte sind in Tabelle 21 ange- 
geben. Bezogen wurde hier auf das Frisch- 
gewicht der Blätter, da eine kurze Nach- 
belichtung bei der Oberflächenaufnahme im 
Hinblick auf Protochlorophyll vermieden 
werden sollte. Außerdem kann nach Abb. 7 
aus dem Gewicht die Oberfläche ohne weite- 
res berechnet werden. 

Schon nach einer Belichtungszeit von nur 
1Sek. ist der größte Teil der nach 600 Sek. ge- 
fundenen Chlorophylimenge gebildet worden. 
































































Tabelle 21. 
Prot - Xanthophyll Caroti 
whe chloro- rd a in mg/gem in ne! ecm = 
in mg in b Dunkel- Dunkel- | c 
mg/qem wert wert 
11,4- 10-413,48 - 10- 413,93 - 10-4] 3,04 
9,4 3,51 3,14 2,28 
8,7 2,91 2,89 3,09 
7,88 2,25 2,56 3,09 
11,32 4,01 3,92 2,87 | 
11,05 4,11 3,81 2,87 
6,90 2,51 2,19 2,67 
6,95 2,79 2,21 3,35 
9,08 2,61 3,04 3,12 
11,2 3,87 3,87 2,98 
9,35 2,62 3,14 3,05 
9,58 3,18 3,24 3 42 
12,8 4,33 4,42 2,91 
11,0 4,06 3,81 
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Man kann daher wohl mit Recht annehmen, daß das Chlorophyll 
fast augenblicklich bei Lichteinfall entsteht. Dieser Befund deutet aber 
auch auf in etiolierten Pflanzen vorhandene Chlorophylivorstufen hin, 
die rasch verarbeitet werden können. Da hierauf die Neubildung des 
Chlorophylls beinahe gänzlich aussetzt, so müssen weitere Mengen der 
Farbstoffvorstufen wahrscheinlich erst neu gebildet werden. Eigenartig 
ist, im Hinblick auf dieses Ergebnis, das Verhalten von Protochlorophyll. 
Im Gegensatz zu den Dunkelpflanzen ist es in geringerer Menge vorhanden 
und zeigt auch bis zur 600. Sek. noch eine schwache Abnahme. Ein 
völliges Verschwinden jedoch, wie es von Noack und ScHARFNAGEL 
nach kurzer und schwacher Belichtung beobachtet wurde, konnte nicht 
festgestellt werden. Über ein gänzliches Schwinden von Protochlorophyll 
berichten auch Lrro (1909) und MoNTEVERDE, und zwar war bei Lino 
nach 10 Min., bei MONTEVERDE nach 24 Stunden Belichtung das Proto- 
chlorophyll restlos verschwunden. Eine Erklärung erhalten diese ab- 
weichenden Befunde durch die weniger genaue Untersuchungsmethode. 
So läßt sich z. B. bei Betrachtung von Absorptionsspektren das Proto- 
chlorophyll nach einer Belichtungszeit von 24 Stunden nicht mehr 
feststellen, da es durch das Absorptionsspektrum des gebildeten Chloro- 
phylls völlig überdeckt wird. 

Eine rasche Chlorophyllbildung, wie oben geschildert, wurde schon 
von älteren Forschern festgestellt. So trat z.B. bei Limo im diffusen 
Tageslicht schon nach 5—10 Sek. eine Chlorophyllbildung ein, bei 
MONTEVERDE bereits nach 1—5 Sek. 

Für Carotin und Xanthophyll läßt sich innerhalb der angegebenen 
kurzen Belichtungszeit keine wesentliche Zunahme nachweisen. 


g) Nachbildung von Protochlorophyll. 
Nach SCHARFNAGEL soll das zur Chlorophylibildung verbrauchte 
Protochlorophyll in der nach der Belichtung folgenden Dunkelzeit 


Tabelle 22. 





Chlorophyll a | Chlorophyll b| Xanthophyll Carotin 


Proto- 
Stunden chlorophyll | in mg/gem | in mg/gem | in mg/qem | in mg/qem 





0 0,4509—6 0,000650 0,000186 0,00784 0,00259 

0,3775—6 0,000515 0,000181 0,00734 0,00258 
8 0,4506—6 0,000592 0,000179 0,00677 0,00214 
0,5545—6 0,000545 0,000176 0,00666 0,00218 
24 0,6266—6 0,000599 0,000229 0,00679 0,00215 
0,6945—6 0,000599 0,000239 0,00751 0,00236 

















nachgebildet werden. Einige orientierende Versuche wurden in dieser 
Hinsicht ausgeführt (Tabelle 22 und Abb. 15). Die Angabe ScHARF- 
NAGELs konnte bestätigt werden. Nach 8 Stunden war eine Nachbildung 
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bereits nachzuweisen. SCHARFNAGEL stellte die ersten Spuren von 
Protochlorophyil nach 10 Stunden fest. Wahrscheinlich ist, wie auch 
aus Abb. 15 hervorgeht, daß gleich nach Verdunklung die Protochloro- 
phyllneubildung einsetzt, nur ist die gebildete Menge zunächst sehr gering. 


h) Herbstliche Laubfärbung bei Betula pendula. 

Einige Untersuchungen über das Verhalten der Chloroplastenfarbstoffe 
bei der herbstlichen Laubfärbung wurden ausgeführt, vor allen Dingen, 
um zu zeigen, wie bei einer Abnahme des Chlorophylls sich die Carotinoide 
verhalten. Aus Tabelle 23 und Abb. 16 ist alles Wesentliche zu entnehmen. 

Chlorophyll a und b zeigen eine dauernde Abnahme während der 
angegebenen Zeit, und zwar nehmen sie fast im gleichen Verhältnis ab, 
außer in den letzten Stadien. Hier scheint die Zerstörung von Chloro- 
phyll a etwas rascher vor sich zu gehen als die von Chlorophyll b. Wiırr- 
STÄTTER und STOLL fanden eine geringe relative Vermehrung von 
Chlorophyll a. 

Die Abnahme von Xanthophyll und Carotin ist nicht gleichmäßig, 
wie Abb. 16 zeigt. Eine Zunahme der Carotinoide über die in grünen 








Ta- 

Tag und |Gewicht| Ober- Proto- Chloro- | Chloro- a Xantho- 
Stunde der fläche u hyll b — hyll i 

pin Oo ing | in qem | Chlorophyll |; P ne inmg/gem| > mg/gem 
22. 9. 9 | 0,0278 6,16 | 0,121—5 | 0,0250 | 0,0103 2,40 | 0,0100 

0,0338 6,08 | 0,289—5 | 0,0253 0,0103 2,40 | 0,00967 

23. 9. 8% | 0,0320 5,48 | 0,648—6 | 0,0235 | 0,00710 | 3,31 | 0,00761 

0,0388 6,40 | 0,386—6 | 0,0201 0,00463 | 4,34 | 0,00639 

24. 9. 10% | 0,0341 5,72 | 0,768—6 | 0,0197 0,00606 | 3,25 | 0,00834 

0,0323 5,36 | 0,570—5 | 0,0188 0,00531 | 3,47 | 0,00795 

25. 9. 815 | 0,0399 6,60 | 0,433—5 | 0,0117 0,00305 | 3,43 | 0,00537 

0,0290 6,04 | 0,269—5 | 0,00950 | 0,00344 | 2,77 | 0,00565 

1.10. 8% | 0,0381 7,08 | 0,950—6 | 0,00792 | 0,00206 | 3,85 | 0,00712 

0,0356 6,98 | 0,801—6 | 0,00948 | 0,00250 | 3,79 | 0,00746 

2.10. 8% | 0,0371 7,08 | 0,539—6 | 0,00784 | 0,00250 | 3,16 | 0,00738 

0,0340 6,44 | 0,463—6 | 0,00759 | 0,00176 | 4,31 | 0,00826 

6. 10. 8% | 0,0344 6,80 | 0,659—6 | 0,00420 | 0,00109 | 3,87 | 0,00714 

0,0343 6,36 | 0,483—6 | 0,00364 | 0,00121 | 3,00 | 0,00814 

8.10. 8% | 0,0258 5,64 | 0,916—7 | 0,00096 | 0,00033 | 2,91 | 0,00540 

9.10. 82% | 0,0337 7,20 | 0,545—6 | 0,00063 | 0,00037 | 1,80 | 0,00373 

0,0403 8,40 | 0,288—6 | 0,00056 | 0,00039 | 1,45 | 0,00329 

12.10. 8% | 0,0697 | 10,88 0,00572 

0,0688 | 11,68 0,00380 

13.10. 810 | 0,0879 | 12,16 0,00300 

| 0,0933 | 12,52 0,00408 

20. 10. 8% | 0,0740 | 12,44 0,00382 

0,0802 | 13,16 0,00319 
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Abb. 15. Nachbildung von Proto- 


chlorophyll im Dunkeln nach 
vorausgegangener Belichtung. 
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i 








Abb. 16. Das Verhalten der Chloroplast te während der herbstlichen Laubfärbung. 








Buchten wie in Abb. 9. 
belle 23. 
Carotin x 
in = Bemerkungen 
mg/qem c 





0,00250 | 4,00] Griin mit ganz schwachen helleren Flecken, besonders am 
0,00218 | 4,44 Rand und an der Spitze 


0,00182 | 4,14] Griin, am Rand und an der Spitze etwas heller 
0,00158 4,04 


0,00181 4,62 | Wie vorher 
0,00176 4,53 


0,00124 4,33 Schon deutlich gelbe Spuren vorhanden. In der Nahe der 
0,00124 | 4,56 Rippen herrscht noch dunkelgriin vor 


0,00191 | 3,74] Ränder ringsherum gelb. Farbstoff verschwindet langsam aus 
0,00198 | 3,76 der Spreite. Rippen noch dunkelgrün 


0,00193 | 3,82] Grüne Flecke in der Nähe der Rippen und an der Basis des 
0,00180 | 4,63 Blattes 


0,00187 | 3,93] Grüne Flecke nur noch in der Nähe der Rippen am Blattgrund 
0,00169 | 4,83 


0,00112 4,91 | Geringe Spuren von Grün an der Basis 
0,000606| 6,16] Kein Grün mehr zu sehen 


0,000631 | 5,22 

0,00100 5,72] Blatt abgefallen. Farbe: gelb-braun 
0,00052 7,13 

0,00013 x Abgefallenes Blatt 


0,00043 


23,1 
9,46 
0,00015 | 25,5 Wie vorher 
0,00034 9,55 
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Blattern gefundene Menge scheint jedoch nicht stattzufinden. Carotin 
wird rascher als Xanthophyll zerstért, das immer noch in betrachtlicher 
Menge im abgefallenen Blatt vorhanden bleibt. Neben den Carotinoiden 
sind besonders noch Flavone in den herbstlichen Blattern anzutreffen, 
die beim Auswaschen des Acetons aus der ätherischen Farblösung entfernt 
werden. 

Im großen und ganzen fand GoERRIG (1918) das gleiche. So stellte 
sie unter anderem fest, daß in der Menge Xanthophyll das Carotin 
mindestens um das Doppelte übertrifft. Außerdem konnte sie an sich 
verfärbenden Blättern der verschiedensten Laubbäume, die zur Unter- 
suchung herangezogen wurden, keine quantitativen Beziehungen zwischen 
den Chlorophyllen und Carotinoiden beobachten. Sie nimmt an, daß 
das Schwinden der Chlorophylle und das schwankende Verhalten der 
Carotinoide unabhängig voneinander vor sich gehen. Die Geschwindigkeit 
der Farbstoffabnahme im Verlauf der Herbstfärbung wird durch Außen- 
bedingungen beeinflußt. 

Im Gegensatz zur genannten Arbeit und zu den vorliegenden Ergeb- 
nissen fand SJÖBERG bei der herbstlichen Laubfärbung von Rubus idaeus 
und Kresse, daß das Verhältnis e : x größer wurde. Worauf diese 
Differenz beruht, ist nicht ersichtlich. Möglich wäre, daß sie durch die 
Verschiedenheit der verwendeten Pflanzen bedingt ist. WILLSTÄTTER 
fand bei seinen Untersuchungsobjekten im Herbst teilweise eine Zunahme 
von Xanthophyll, die von einer Carotinabnahme begleitet war. Es 
scheint daher, daß der Verlauf der herbstlichen Verfärbung bei den 
einzelnen Pflanzen durchaus verschieden sich vollzieht. 


Erörterung der Ergebnisse. 

Bei Betrachtung der Ergebnisse der ausgeführten Farbfilterversuche 
lassen sich wichtige Beziehungen der Chloroplastenfarbstoffe zueinander 
feststellen. An erster Stelle sei das Verhalten der Carotinoide zum 
Chlorophyll hervorgehoben, das sich in allen Spektralgebieten, besonders 
deutlich im Rot, zeigt. 

Bemerkenswert ist, daß die starke Neubildung der Chlorophylle in 
der 1. und nach der 4. Stunde von einem starken Abfall der Carotinoide 
begleitet ist. Hieraus kann auf Übergänge zwischen Carotinoiden und 
Chlorophyllen geschlossen werden. Im Gelbgrün und Blau läßt sich der 
Verlust an Carotinoiden in der 1. Stunde nicht deutlich machen, da er 
hier durch sofortige erhebliche Neubildung verdeckt wird, die im Rot 
nur im geringen Maße stattfindet. 

Bei den angeführten Rotversuchen könnte der Einwand gemacht 
werden, daß der Abfall der Carotinoidmenge in der 1. Stunde der Be- 
lichtung durch eine Zersetzung infolge Lichteinflusses hervorgerufen 
worden sei. SJÖBERG fand bei Beginn der Belichtung eine Abnahme von 
Carotin und Neubildung von Xanthophyll. Dieser Befund scheidet aber 
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für die vorliegenden Ergebnisse völlig aus, da in allen Versuchsreihen 
sowohl Carotin als auch Xanthophyll abnehmen. Der Abfall der Carotinoide 
müßte, wenn eine Zerstörung durch Licht in den Bereich der Betrachtung 
gezogen würde, aber besonders im Gelbgrün und Blau vor sich gehen. 
In diesen beiden Spektralbereichen ist aber das Gegenteil der Fall, d.h. 
die Carotinoide nehmen zu. Folglich scheidet die Annahme einer Zer- 
störung der Carotinoide durch Licht aus. Unverständlich bliebe bei 
diesem Erklärungsversuch auch der Abfall der Carotinoide in den 
cpâteren Stunden, nachdem vorher eine Zunahme z. B. besonders stark 
im Gelbgrün und Blau erfolgt ist. Es besteht mithin nur die Möglichkeit 
des Vorhandenseins einer genetischen Beziehung der Carotinoide zu den 
Chlorophyllen, und zwar besonders zu Chlorophyll a, das gleichzeitig mit 
der Abnahme der Carotinoide eine beträchtliche Zunahme zeigt, während 
bei Chlorophyll b, besonders im Rot, die Zunahme etwas später erfolgt. 

Eine Beteiligung der Carotinoide an der Ergrünung wird von ver- 
schiedenen Forschern für sehr wahrscheinlich gehalten. So vermutet 
z.B. GeeILAcH (1904) eine Beteiligung des Carotins, da nach KoHLs 
Versuchen die Zunahme des Carotins beim Ergrünen so langsam vor 
sich geht, daß in den ersten Stunden nicht viel mehr Carotin vorhanden 
ist, als vor denselben vorhanden war. WIESNER (1877) hatte sogar eine 
Abnahme des Xanthophylis (Carotins) bei der Ergrünung beobachtet. 

Daß sowohl Carotin als auch Xanthophyll zur Chlorophyllbildung 
herangezogen werden können, läßt sich aus der nahen chemischen Ver- 
wandtschaft beider Farbstoffe erklären. So ist Xanthophyll nach 
Karrers Ansicht (1929) wahrscheinlich ein Dioxyderivat des Carotins 
oder eines ähnlich gebauten Isomeren. 

Noch wahrscheinlicher wird die genetische Beziehung der Carotinoide 
zu den Chlorophyllen, wenn man bedenkt, daß in den Rotversuchen die 
Summe der nach 6 Sturiden gebildeten Chlorophylle mit der der ver- 
schwundenen Carotinoide verhältnismäßig gut übereinstimmt. Im Gelb- 
grün und Blau läßt sich dieser Vergleich leider nicht ziehen, da hier bei 
Belichtung im stärkeren Maße als im Rot Carotinoide dauernd neu 
entstehen. 

Einen genetischen Zusammenhang zwischen Chlorophyll und Caro- 
tinoiden lehnte Czarek (1922) nach dem damaligen Stande des Wissens 
ab. Heute hält man im allgemeinen eine Beziehung der genannten Chloro- 
plastenfarbstoffe zueinander für durchaus möglich. Zahlreiche Unter- 
suchungen, auch von chemischer Seite, haben dies wahrscheinlich gemacht. 

v. EuLER (1929) fand in einem Mutanten von Gerste, welcher keine 
nachweisbare Chlorophylimenge enthielt, kein Xanthophyll bei der 
Keimung im Dunkeln. Er schloß hieraus auf Beziehungen dieses Farb- 
stoffes zu Chlorophyll, und zwar derart, daß entweder dieses Carotinoid 
selbst eine Vorstufe ist, oder aber die Gegenwart einer Vorstufe die 
Voraussetzung für die Bildung von Chlorophyll und Xanthophyll darstellt. 
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Nach v. Eurer bestehen nun zwischen Carotinoiden und Chlorophyll 
durch das System konjugierter Doppelbindungen, wie sie in Carotinoiden 
vorliegen und im Porphinring sich wiederfinden, Möglichkeiten von 
biochemischen Übergängen, die durch Derivate der salpetrigen Säure oder 
Hydroxamsäure zwischen den erwähnten Farbstoffen erfolgen können. 

GopneEw (1928, 1929) sieht in v. EULERs Anschauung eine Schwäche 
insofern, als aus einem Carotinoidmolekül nur ein ganz einfaches Porphin 
mit H in den Pyrrolkernen statt der natürlichen Substituenten erhalten 
werden kann. Aus diesem Grunde entwickelt er folgende Ansicht: Die 
in den Pflanzen gebildeten Pyrrolringe erfahren eine Kondensation mit 
HCOH (nach H. Fiscuer ist eine Umsetzung der disubstituierten Pyrrole 
mit HCOOH möglich) nach dem Schema: 

Leukophyll > Chlorophyllogen > Chlorophyll. 

Die zum Aufbau des Chlorophylls erforderliche Phytolgruppe kann dabei 
aus einem Teil des Carotinoidmoleküls selbst oder auch aus einem 
gemeinsamen Ausgangsstoff entstehen. GoDNEW nimmt also, wie auch 
SmirH (1930), eine genetische Verknüpfung der grünen und gelben 
Chloroplastenfarbstoffe durch Phytol an. Durch diese Beziehung zwischen 
Chlorophyll und Carotinoiden glaubt Smrrx eine Erklärung für das 
konstante Verhältnis, das zwischen den genannten Farbstoffen besteht, 
gefunden zu haben. 

Geht die Bildung der Phytolgruppe und der Carotinoide aus einem 
gemeinsamen Ausgangsstoff vor sich, wie nach GoDNEW und SMITH 
mit zu beachten wäre, dann dürfte in den angestellten Versuchen keine 
Abnahme der Carotinoide erfolgen. Besonders in den Rotversuchen 
müßte dann die Carotinoidmenge der belichteten Pflanzen mit der der 
etiolierten übereinstimmen oder schwache aber stetige Zunahme zeigen. 
Da dies jedoch keineswegs der Fall ist, so scheint die Annahme einer 
direkten genetischen Verbindung der Carotinoide mit den Chlorophyllen 
als gegeben. 

Schon WILLSTÄTTER und Mize erwogen eine Verwandtschaft zwischen 
Phytol und Carotinoiden, was später durch Aufstellung der Phytolformel 
von F. G. Fischer (1928, 1929) bestätigt wurde. Danach kann die 
Phytolbildung ebenso wie die der Carotinoide, wie später noch erörtert 
wird, aus Isoprenresten erfolgen, und zwar durch gleichzeitige Addition 
von vier Molekülen Isopren und Reduktion. 

Es steht nun die Frage offen, wie die Phytolgruppe in das sich 
bildende Chlorophylimolekül eingeführt wird. Es wäre vielleicht an die 
Möglichkeit zu denken, daß die aus den Carotinoiden entstandene Phy- 
tolgruppe durch die Chlorophyllase in eine Vorstufe des Chlorophylls 
eingebaut wird. Schon nach LUBIMENKO soll die Chlorophyllase eine 
wichtige Rolle bei der Chlorophylisynthese spielen. Die synthetische 
Wirkung der Chlorophyllase müßte, wenn Protochlorophyll die Chloro- 
phyllvorstufe ist, zeitlich vor der Entstehung des Protochlorophylls 
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einsetzen, sofern die Annahme von Noack, daß dieses schon Phytol 
enthält, zutrifft. 

Zu erörtern bleibt ferner die Rolle des Protochlorophylis bei der 
Entstehung des Chlorophylls. 

Zunächst sei erwähnt, daß nach Noack nichts über das Vorhandensein 

von zwei Komponenten des Protochlorophylis bekannt ist. Liro glaubte 
auf Grund seiner Absorptionsmessungen und der von MONTEVERDE in 
Alkohol und Äther zwei Protochlorophylle vor sich zu haben, beachtete 
aber nicht, wie schon SCHARFNAGEL betont, daß durch verschiedene 
Lösungsmittel eine Verschiebung der Banden eintreten kann. Auch 
LuBIMENKO hält es für sehr wahrscheinlich, daß das Leukophyll (Vor- 
stufe des Chlorophylls) eine Serie von isomeren Substanzen darstellt, 
deren jede eine Reihe von mehr oder weniger oxydierten Farbstoffen 
liefert, z. B. auch 
7 Carotin 
NY Xanthophyll. 
Nach ihm soll das Leukophyll eine intermediäre Stellung auch zwischen 
den Carotinoiden und dem Chlorophyll einnehmen. Diese Anschauung 
deutet auf eine Bildung aller Plastidenfarbstoffe durch Umformung aus 
ein und derselben Substanz hin. Diese Umwandlung soll allmählich je 
nach physiologischen Bedingungen im Inneren der Zelle erfolgen. Beweise 
‘hierfür sind bis heute nicht vorhanden, da niemals eine Umwandlung 
des Chlorophylls in Carotinoide beobachtet wurde. 

Protochlorophyll wird von verschiedenen Forschern (FISCHER, Lio, 
LUBIMENKO u. a.) als ein postmortales Zersetzungsprodukt angesehen, 
das bei der Extraktion aus einer Chlorophyllvorstufe (‚‚Chlorophyllogen‘“) 
entstehen soll. Aus diesem Grunde soll es in allen Auszügen nicht 
sorgfältig abgetöteter Pflanzen auftreten. Diese Ansicht ist durch das 
Auffinden seines Absorptionsspektrums im lebenden Blatt durch Noack 
und SCHARFNAGEL widerlegt. 

Aber auch danach bleibt die Bedeutung, die diesem Farbstoff im 
lebenden Blatt zukommt, noch ungewiß. Nach den vorliegenden Ergeb- 
nissen gibt es zwei Möglichkeiten, das Auftreten des Protochlorophylls 
in etiolierten Pflanzen zu erklären: 

1. Protochlorophyll ist tatsächlich eine Vorstufe des Chlorophylls. 

2. Protochlorophyli ist ein im Dunkeln aus einer Chlorophyllvorstufe gebildeter 
Farbstoff, der am Licht als Sensibilisator für die Photooxydation des Chlorophylis 
wirkt und selbst nicht zur Chlorophyllbildung herangezogen wird. 

Die Ansicht, daß Protochlorophyll eine Vorstufe des Chlorophylls 
ist, vertreten Noack und SCHARFNAGEL. Auch GopnEw hält diese 
Anschauung für sehr wahrscheinlich, obgleich er in seinem Schema dies 
nicht zum Ausdruck bringt: 


Leukophyll > Chlorophyllogen 


Leukophyll 


7 Chlorophyll 
Y (Protochlorophyll). 
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Noack und SCHARFNAGEL sehen eine Bestätigung ihrer Ansicht in 
dem völligen Schwinden von Protochlorophyll bei Belichtung und der 
bei Verdunklung erfolgenden Neubildung. Bei den vorliegenden Unter- 
suchungen wurde dagegen gefunden, daß das Protochlorophyll bei 
Belichtung nicht gänzlich oder im Maße der Chlorophyllbildung abnimmt. 
Die Unterschiede erklären sich aber vielleicht, wie schon angedeutet, 
in der Meßmethode. Die Ergebnisse der genannten Forscher wurden durch 
Beobachtung der Absorptionsspektren mit dem Zeissschen Gitterspektro- 
skop und vereinzelt durch Spektrophotogramme, aufgenommen mit dem 
Zeissschen Gitterspektrograph, erhalten. Da die Absorption von Proto- 
chlorophyll aber sehr gering ist, so wird sie bei Belichtung durch die des 
gebildeten Chlorophylls leicht überdeckt werden. Hierdurch wird der 
Eindruck erweckt, daß Protochlorophyll gänzlich geschwunden sei. Bei 
den hier angeführten spektrophotometrischen Messungen war mit Sicher- 
heit das Vorhandensein von Protochlorophyll dadurch nachgewiesen, 
daß seine Hauptabsorptionsbande bei A 621 uu die des sich bildenden 
Chlorophylis b überragte. Erst nach 5 Stunden war eine Überdeckung 
durch Chlorophyll b eingetreten, so daß von dieser Stunde an Proto- 
chlorophyll sich nur rechnerisch nachweisen ließ. Dieser Befund braucht 
die Ansicht der genannten Forscher noch nicht zu widerlegen, denn es 
wäre denkbar, daß bei Belichtung eine sofortige Neubildung des Proto- 
chlorophylis aus seinen Vorstufen in solcher Menge einsetzt, daß ein 
Verbrauch zur Chlorophyllbildung verdeckt wird. Liro vertritt die 
Anschauung, daß die Neubildung von Leukophyll im Licht mit ge- 
steigerter Geschwindigkeit vonstatten geht. Immerhin bleibt noch 
augenfällig, daß nach der 4. Stunde der Belichtung bei den Rot- und 
Gelbgrünversuchen die außerordentlich starke Chlorophyllzunahme von 
keiner Protochlorophyllabnahme begleitet war. 

GREILACH (1904) bemerkte proportional mit der Zunahme des 
Chlorophylls eine Abnahme des Etiolins (Protochlorophyll). Seine 
Methode zur Bestimmung der Farbstoffe war jedoch sehr roh, so daß 
sie für genauere Messungen der geringen Protochlorophylimengen nicht 
in Betracht kommt. Auch LUBIMENKO hat eine Abnahme des Proto- 
chlorophylis bei Beleuchtung beobachtet. Jedoch findet sich bei ihm 
keine Angabe darüber, wie sich der Verlust an Protochlorophyll zu der 
Zunahme des Chlorophylis verhält. Als einen weiteren Beweis dafür, 
daß Protochlorophyll eine Vorstufe des Chlorophylls sei, wird die Nach- 
bildung im Dunkeln nach vorhergegangener Belichtung von Noack 
herangezogen. Erwähnt sei, daß Liro dies nicht als Beweis ansieht. 
Nach ihm wird Leukophyli in der Pflanze in der Dunkelheit nachgebildet, 
das nach der Extraktion als Protochlorophyll nachzuweisen ist. 

In einem besonderen Versuch konnte eine Nachbildung von Proto- 
chlorophyll nach 8 Stunden nachgewiesen werden. Diese Neubildung 
im Dunkeln braucht aber durchaus nicht für Protochlorophyll als Vor- 
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stufe zu sprechen, sondern kann eben 2 
so als Beweis für die oben erwähnte 8 
zweite Ansicht herangezogen werden. u 
Eine einwandfreie Klärung der 3 
Protochlorophyllfrage dürfte erst die | 
genaue von Noack und KIEssLine Ô 
angebahnte chemische Kenntnis des « 
Protochlorophylls bringen. 8 
Eine Entstehung des Chlorophylis at 
warenachdem bisherAusgefiihrtennach 3 | 
nebenstehenden 2 Schemata möglich. A 
Die Carotinoide würden nach diesen o| 
Schemata in der Pflanze die Rolle von ------............ 
Baustofflieferanten für das Chloro- À 
phyll spielen. 3 
Über die Vorstufe der Carotinoide & 
ist leider noch nichts Bestimmtes be- Lu 
kannt. Neuerdings ist die Méglichkeit 4 
der Entstehung der Carotinoide aus É 
Isopren stärker in den Vordergrund à 
gerückt. Nach KUHN und WINTER- z 
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Auch nach ZECHMEISTER erfolgt die 
Carotinoidbildung in der Pflanze aus 
Stoffen mit langen offenen C-Ketten. : 

Anschließend sei noch erwähnt, ‘-- 
daß Oppo und Porzaccı (1930) bei 
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ten. Eisen konnte dabei vollkommen - 
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fehlen. Dieser Befund könnte darauf hinweisen, daß das Eisen bei dem 
normalen Ergrünungsvorgang vielleicht am Aufbau der Pyrrolringe kata- 
Ivtisch beteiligt ist. 

Ein Hinweis der Entstehung von Chlorophyll b über Chlorophyll a, 
wie er in den beiden Schemata angegeben ist, ist durch die Rotversuche 
gegeben. Es erfolgt der steile Anstieg, der bei Chlorophyll a nach der 
4. Stunde eintritt, bei Chlorophyll b etwas später. Die Entstehung von 
Chlorophyll b folgt also zeitlich nach der von Chlorophyll a. Die Über- 
gänge gehen sicher ziemlich rasch vor sich, so daß in den seltensten Fällen 
ein anderes Verhältnis von a : b als bei WILLSTATTER und STOLL erhalten 
wird. FiscHER vermutet in Chlorophyll b ein sekundäres Oxydations- 
produkt von a, und zwar entstanden durch O-Aufnahme an den Methin- 
brücken. 

Im Anschluß an die bisherigen Ausführungen über die Entstehung 
des Chlorophylis sei noch kurz bemerkt, daß vielleicht auch noch andere 
Stoffe, wie z. B. Peroxydase und Katalase, am Aufbau dieses Farbstoffes 
mit beteiligt sein könnten. In bezug auf Peroxydase hat LUBIMENKO 
Beziehungen zwischen dieser und dem Chlorophyll festgestellt. Nach 
ihm ändert sich die Farbstoffmenge mit der Menge der freien Peroxydase. 
Bei Anstieg des Peroxydasegehaltes steigt auch die Chlorophyllbildung 
an. Gleichsinnig geht bei Sinken der Peroxydasemenge ein Verlust an 
Chlorophyll einher. Bei einer weiteren Verminderung der Peroxydase 
soll nach LUBIMENKO sich die Bildung der gelben Pigmente vollziehen. 
Quantitative Beziehungen zwischen Katalase und Chlorophyll ebenso 
wie zwischen Katalase und Carotingehalt wurden von v. EULER gefunden. 
Bei der Keimung erscheint die Katalase vor dem Auftreten dieser Farb- 
stoffe. Eingehendere Untersuchungen über die Wirkungsweise der 
genannten Stoffe bei der Farbstoffbildung oder -umbildung sind bisher 
nicht ausgeführt worden. Nach SxiBATA (1933) ist die Blattkatalase 
an der Photosynthese beteiligt, indem sie eine sauerstoffentbindende 
Wirkung ausübt. 

Wenn eines der beiden oben angeführten Schemata Gültigkeit hat, 
so bleibt immer noch die Frage offen, warum gerade in der 1. und nach 
der 4. Stunde die genetischen Beziehungen zwischen Carotinoiden und 
Chlorophylien so deutlich sind. Zur Beantwortung muß das Verhalten 
der Plastiden mit herangezogen werden. In etiolierten Pflanzen sind 
hauptsächlich Mitochondrien vorhanden und nur wenige Plastiden. Bei 
Eintritt der Belichtung erfolgt eine rasche Verarbeitung der in diesen 
gelagerten Chlorophylivorstufen und dadurch auch ein Angriff auf die 
Carotinoide. Dies macht sich in den Versuchen durch den ersten Abfall 
der Carotinoide und den ersten Anstieg der Chlorophylle bemerkbar. 
Im weißen, gelbgrünen und blauen Licht ist der Verlust an Carotinoiden 
nicht sichtbar, da durch die Lichtwirkung eine Neubildung dieser Farb- 
stoffe einsetzt, wohl aber im Rot. Bei weiterer Belichtung erfolgt nun 
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allmählich je nach Fähigkeit eine normale Ausbildung der Plastiden. 
Dadurch wird Raum für einen größeren Nachschub von Chlorophyli 
geschaffen, der auch ziemlich kräftig einsetzt. Dabei werden die Caro- 
tinoide erneut stark in Anspruch genommen, was durch eine merkliche 
Abnahme zum Ausdruck kommt. Wie mikroskopische Untersuchungen 
zeigten, war die normale Ausbildung der Plastiden im allgemeinen nach 
der 4. Stunde erreicht. Die Folge ist eine verhältnismäßig regelmäßige 
Chlorophyllzunahme bei weiterer Belichtung. 

Bei einer vergleichenden Betrachtung der Chlorophyllbildung in allen 
drei Belichtungsversuchen fällt auf, daß im Rot, in dem die Carotin- 
bildung stark herabgesetzt ist, die Chlorophyllbildung so viel schneller 
verläuft als im Blau, obgleich auch hier die Absorption sehr stark ist. 
Eine teilweise Wegnahme des einfallenden Lichtes im Blau durch die 
Carotinoide ist vielleicht mit in Betracht zu ziehen. Der Zusammenhang 
könnte aber auch folgender sein: Im Rot werden nur wenige Carotinoide 
neu gebildet, dadurch könnten die sicherlich vorhandenen Carotinoid- 
vorstufen in großem Maße zur Chlorophyllbildung herangezogen werden, 
sofern diese Annahme berechtigt ist, was im Blau durch die rasche 
Neubildung in Carotinoide verhindert wird, da diese hier stark Licht 
absorbieren. Hätte die erwähnte Voraussetzung streng Geltung, dann 
müßte die Mehrbildung der Carotinoide im Gelbgrün und Blau zur 
Minderbildung des Chlorophylls in diesen Farben, verglichen mit Rot, 
in quantitativer Beziehung stehen. Dies ist aber nicht der Fall, denn 
im Gelbgrün und Blau werden weit mehr Carotinoide gebildet, als dem 
Verlust des Chlorophylis im Vergleich zu Rot entspricht. Zu verstehen 
ist dies, wenn man annimmt, daß bei Belichtung außer der einsetzenden 
Carotinoidentwicklung auch neue Vorstufen dieser Farbstoffe gebildet 
werden. 

In der 1. Stunde der Belichtung sind die Unterschiede des in den 
einzelnen Spektralbezirken gebildeten Chlorophylis a nicht erheblich. 
Eine geringe Überlegenheit ist zunächst im Rot bemerkbar. Nach 
24 Stunden zeigt es sich, daß im roten Licht mehr Chlorophyll a gebildet 
wird als im gelbgrünen und blauen, und zwar 60% mehr als im Blau 
und 11% mehr als im Gelbgrün. Diese Tatsache läßt sich durch eine 
Chlorophylibildung aus Protochlorophyll als Vorstufe ebenso erklären, 
wie mit der Annahme, daß Protochlorophyll als Sensibilisator wirke. 
Das Absorptionsspektrum des Protochlorophylls zeigt je ein deutliches 
Maximum im Rot, Gelbgrün und Blau. Alle drei Maxima fallen noch 
in den Bereich der verwendeten Filter. Das Absorptionsmaximum im 
Grün unterscheidet sich von dem im Rot ungefähr um den gleichen 
Prozentsatz, um den sich auch die gebildeten Chlorophyllmengen unter- 
scheiden. Anders liegen die Verhältnisse im Blau. Obgleich Proto- 
chlorophyll hier nach Messungen von BacHMANN ziemlich stark absorbiert, 
ist die gebildete Chlorophyllmenge doch gering. Im Blau besitzen aber 
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auch die Carotinoide eine starke konkurrierende Absorption, so daß 
dadurch die geringe Chlorophylimenge, wie schon erwähnt, erklärt werden 
könnte. Chlorophyll b verhält sich im allgemeinen wie Chlorophyll a. 

Die älteren Untersuchungen über den Einfluß des farbigen Lichtes 
auf die Chlorophyllbildung lassen sich je nach der Darstellungsweise 
des homogenisierten Lichtes durch Gitterspektren, Prismenspektren oder 
durch Filterung in drei Gruppen zusammenfassen. Ferner ist die Licht- 
quelle — Sonnenlicht oder irdisches Licht — ausschlaggebend. Durch 
diese methodischen Verschiedenheiten sind zum Teil die abweichenden 
Ergebnisse älterer Forscher bedingt. Hinzu kommt, daß in vielen Fällen 
die Lichtintensität nicht berücksichtigt wurde. 

Eine ähnliche Chlorophylibildung, wie die oben beschriebene, beob- 
achtete REINKE (1893) an Kresse, Klee und Gerste. Er stellte die stärkste 
Ergrünung zwischen A 650—600 uu fest. Von Rot gegen Blau fiel die 
Ergrünungsgeschwindigkeit ab. Die Versuche wurden von REINKE mit 
einem Normalsonnenspektrum (Beugungsgitter) ausgeführt, das ziemlich 
lichtschwach war. Die verschiedenen Färbungen wurden nur geschätzt. 

GARDNER (1846) und GUILLEMAIN (1857) ließen durch Prismen 
spektral zerlegtes Licht auf Pflanzen einwirken. GARDNER, der etiolierte 
Keimlinge einem objektiven durch Flintglasprisma erzeugten Sonnen- 
spektrum aussetzte, fand die gelben Strahlen wirksamer als die roten und 
grünen. Da in einem auf diese Weise erzeugten Spektrum die einzelnen 
Spektralgebiete ungleiche Intensität aufweisen, ergeben sich diese Ab- 
weichungen. Das Maximum der Chlorophyllbildung wird vom Rot ins 
Gelb verlagert, da hier die größte Intensität herrscht. Das gleiche gilt 
auch für die Untersuchungen von GUILLEMAIN an Algen. Auch er stellte 
die gelben und orangefarbenen Strahlen als die wirksamsten fest. 

Am häufigsten wurden bei früheren Untersuchungen über die Chloro- 
phyllbildung zur Homogenisierung des Lichtes Filter der verschiedensten 
Art herangezogen, da sich bei ihrer Verwendung größere Helligkeiten 
erzielen lassen, als durch Prismen- und Gitterspektren möglich ist. 

SAYRE (1928), der Sonnen- und Lampenlicht durch farbige Gläser 
filterte, fand für annähernd gleiche Energiewerte Rot stärker wirksam 
als Grün und dieses wieder stärker als Blau. Chlorophyll-Lösungen unter- 
suchte auch er nicht, sondern verglich nur die Farbe der Keimlinge mit 
der grüner Pflanzen. 

Etwas abweichend von den vorliegenden Ergebnissen sind die Ergeb- 
nisse von SCHANZ (1919). Er erzielte bei Verwendung verschiedener Glas- 
sorten als Filter stärkste Ergrünung der verwendeten Salatpflanzen im 
Rot, dann folgte Blau. Schwach war dagegen die Ergrünung im Gelb 
und etwas stärker im Grün. Diese unterschiedlichen Ergebnisse erhalten 
aber eine Erklärung dadurch, daß Scuanz keine Bestimmungen über die 
Intensität des durch die Filter gegangenen Lichtes ausgeführt hat. 
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Zu einer ähnlichen Anschauung über die Chlorophyllbildung wie 
SCHANZ gelangte SCHMIDT (1914), der das erste Maximum der Wirksam- 
keit beim Pferdezahnmais im Rot bei ungefähr À 640 uu, das zweite 
Maximum im Blau bei A 450 uu fand. Hinter seinem Grünfilter, zu dem 
ihm eine Lösung von CuCl, in Alkohol + Chromsulfat (hergestellt durch 
Kochen einer K,Cr,0,-Lésung mit H,SO, und Alkohol) diente, war 
noch nach 17 Stunden Belichtung keine Chlorophyllbildung eingetreten. 
Energiebestimmungen wurden mit der Wismut-Antimon-Thermosäule 
ausgeführt. Da SCHMIDT seine Versuche nicht bei gleicher Intensität 
vornahm, sondern die erhaltenen Werte auf gleiche Intensität um- 
rechnete, da ferner die Filter in der Intensität des durchgelassenen 
Lichtes große Unterschiede zeigten, so ist es möglich, daß im Grün 
eine Hemmung der Chlorophyllbildung, hervorgerufen durch zu große 
Lichtintensität, eingetreten war. Als Lichtquelle verwendete ScHMIpT 
eine Nernstlampe (Vertikalbrenner). Eine ähnliche Chlorophyllbildung 
wie SCHMIDT fanden LUBIMENKO und Gopnew. Nach ihnen und auch 
anderen Forschern sollen höhere Intensitäten ebenso wie lang anhaltende 
Belichtung die Chlorophyllbildung hindern und eine Verminderung des 
schon gebildeten Farbstoffes herbeiführen. 

Im Gegensatz zu allen bisher erwähnten Untersuchungen stehen die 
Ergebnisse von SHEAD und Mitarbeitern (1930), die die größte Chlorophyll- 
bildung gerade im grünen Teil des Spektrums beobachteten. Energie- 
bestimmungen wurden von ihnen ausgeführt. Danach stellten sie 
fest, daß 5% des durch das Grünfilter gelangenden Lichtes noch mehr 
Chlorophyll bildet als 40% des durch Gelb- oder Rotfilter dringenden 
Lichtes. Nach ihrer Anschauung ist die Chlorophyllentwicklung haupt- 
sächlich von der Qualität der einfallenden strahlenden Energie abhängig. 
Ihre abweichenden Ergebnisse erklären sich durch die Unterschiede in 
der Durchlässigkeit der verwendeten Filter. 

Keine Unterschiede im Ergrünen etiolierter Keimlinge beobachtete 
BARANETZKY (1871). Der Fehler seiner Methode liegt einerseits in der 
Ungleichheit der Intensität, die durch die verwendeten flüssigen Farb- 
filter hindurchgeht, andererseits in dem großen Spektralbereich, den die 
verwendeten Flüssigkeitsfilter umfassen. Als Filterlösungen dienten für 
das kurzwellige Spektralbereich eine Lösung von Kupferoxydammoniak 
in einer Schichtdicke von 25 cm und für das langwellige Spektralgebiet 
eine konzentrierte Lösung von Eisenchlorid in gleicher Schichtdicke. 
Die erste Lösung läßt Blau, Violett einen Teil von Grün und Spuren von 
Rot hindurch, die zweite aber Rot, Orange, Gelb und Teile von Grün. 

Sacus (1864), der als Filterlösung doppelchromsaures Kali und 
Kupferoxydammoniak verwendete, stellte ebenfalls ein gleichmäßiges 
Ergrünen fest. Es gilt hier das gleiche wie für BARANETZKY. 

Zum Schlusse sei im folgenden Abschnitt das Verhalten der Caro- 
tinoide bei Belichtung zusammenhängend betrachtet. 
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Im Rot ist, wie schon bemerkt, bei Beginn der Belichtung eine 
Abnahme des Carotins festzustellen. Bei weiterer Belichtung erfolgt eine 
Zunahme dieses Farbstoffes nach der 1. bis zur 3. Stunde und später 
nach der 6. Mit dieser Nachbildung an Carotin, die der von Xanthophyll 
ähnlich ist, geht besonders in den beiden ersten Stunden eine sehr geringe 
Neubildung an Chlorophyll einher. Die Neubildung von Carotinoiden 
im Rot, die nicht über den Dunkelwert hinausgeht, läßt sich mit der 
in diesem Spektralbereich schwach vorhandenen Absorption der Caro- 
tinoide selbst oder deren wahrscheinlich vorhandenen Vorstufen nicht 
in Zusammenkang bringen und kann daher vielleicht der Carotinoid- 
bildung im Dunkeln gleichgesetzt werden. Eine andere Erklärung für 
diesen Wiederanstieg im Rot könnte durch die Annahme einer Rück- 
bildung der zu Phytol in Umwandlung begriffenen Carotinoide gegeben 
werden, zumal dies chemisch durchaus plausibel wire. Nach KARRER 
kann die Pflanze z. B. Lycopin aus 2 Mol Phytol (oder Phytolaldehyd) 
bilden. Die Vereinigung der beiden Moleküle erfolgt nach ihm durch 
Zusammentritt der den Sauerstoff des Phytols tragenden C-Atome. 
Hierauf muß dann Dehydrierung folgen. Bei Annahme der GopNEwschen 
Anschauung der Umwandlung der Carotinoide zu Phytol müßte man 
nach KARRER aber auch umgekehrt aus einem Carotinoidmolekül zwei 
Phytolmoleküle erhalten, was mit den Versuchsergebnissen jedoch nicht 
in Einklang zu bringen ist. Es steht daher die Frage offen, was mit den 
überschüssigen Phytolmolekülen geschieht, und aus diesem Grunde 
könnte dio Annahme einer Rückbildung zu Carotinoiden durchaus 

Nimmt man die Carotinvorstufen und ebenso die des Xanthophylls 
als farblos an, so muß zur Neubildung der Farbstoffe am Licht die 
Annahme gemacht werden, daß die in etiolierten Pflanzen schon vor- 
handenen Carotinoide als Sensibilisatoren wirken. Da Carotin in den 
übrigen Spektralgebieten Licht absorbiert, so findet in diesen auch eine 
Zunahme bei Belichtung statt. Dies ist am bedeutendsten im Blau. 
Als Verhältnis des in den einzelnen Spektralbezirken über den Dunkel- 
wert hinaus nach 24 Stunden gebildeten Carotins wurde 

Rot : Gelbgrün : Blau wie 0,0 : 1,7 : 3,1. 
gefunden. 

Xanthophyll zeigt gleiches Verhalten wie Carotin. Das Verhältnis 
der Zunahme dieses Farbstoffes in den einzelnen Spektralgebieten nach 
24 Stunden Belichtung ist wie folgt: 

Rot : Gelbgrün : Blau wie 0,0 : 0,3 : 1,0. 

Das Verhältnis der gesamten über den Dunkelwert hinaus gebildeten 
Carotinoide in den verschiedenen Gebieten ist: 

Rot : Gelbgrün : Blau wie 0,0 : 0,5 : 1,4. 

Vergleicht man die verschiedenen Verhältnisse von Carotin und 
Xanthophyll in den einzelnen Spektralgebieten nach 24 Stunden Be- 
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lichtung, so erkennt man, daß Carotin bei Belichtung in verhältnismäßig 
größerem Maße gebildet wird als Xanthophyll. v. EULER hat gleiches 
an Gerstenkeimlingen bei Verwendung von weißem Lichte gefunden. 

Untersuchungen über das Verhalten der Carotinoide im homo- 
genisierten Licht liegen bisher ganz spärlich vor. Zu erwähnen wäre 
GUTHRIE- (1929), der bei Verwendung von Glasfiltern bei Ausschluß von 
Blau einen Verlust an Carotin und bei einem Ausschluß von Rot ein 
Anwachsen feststellte. Dieses Verhalten würde mit den hier beschriebenen 
Ergebnissen übereinstimmen. 


Zusammenfassung der Ergebnisse. 

1. Die molaren Extinktionskoeffizienten der vier Chloroplasten- 
farbstoffe wurden bestimmt, und zwar von Chlorophyll a und b von 
A 680—537 wu und von Carotin und Xanthophyll von À 520—438 uu. 

2. Von Protochlorophyll wurden mit dem Polarisationsspektro- 
photometer die relativen Extinktionskoeffizienten bestimmt, und zwar 
von À 640—537 uu. 

3. Der Einfluß der Luftfeuchtigkeit auf das Ergrünen von etiolierten 
Blättern wurde untersucht. Bei wechselnder Luftfeuchtigkeit wurde ein 
unregelmäßiges Ergrünen beobachtet, das bei konstant hoher Luft- 
feuchtigkeit einem gleichmäßigen Platz machte. Die Entwicklungsstufe 
der Flastiden spielt hierbei eine wichtige Rolle. 

4. An etiolierten Blättern wurde festgestellt, daß der Gehalt an 
Carotinoiden von der Größe der Blattoberfläche abhängig ist. Proto- 
chlorophyll zeigt keine derartige Beziehung. Chlorophyll a und b fehlten 
immer. 

5. Belichtungsversuche wurden mit Rot-, Gelbgrün- und Blau- 
Gelatinefiltern ausgeführt. Es ergaben sich interessante Beziehungen 
der Chloroplastenfarbstoffe zueinander. So wurde hauptsächlich eine 
genetische Beziehung zwischen Carotinoiden und Chlorophyll a festgestellt. 

a) Die Chlorophyllbildung ist im Rot am stärksten, dann folgen 
Gelbgrün und Blau. 

b) Carotinoide werden im Rot bei Belichtung nur schwach neu 
gebildet, stärker dagegen im Gelbgrün und am stärksten im Blau. 

c) Protochlorophyll zeigt kein eindeutiges Verhalten bei der Be- 
lichtung. Eine Abnahme ist bei Einsetzen der Belichtung bemerkbar, 
jedoch konnte niemals ein gänzliches Schwinden dieses Farbstoffes beob- 
achtet werden. 

6. Belichtungsversuche im CO,-freien Raum ergaben geringere Mengen 
der Chloroplastenfarbstoffe als in den Versuchen unter normalen Be- 
dingungen. 

7. Es wurde eine Abhängigkeit der Menge der gebildeten Chlorophyile 
vom Alter der Pflanzen festgestellt. Jiingere Pflanzen enthalten nach 
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gleicher Belichtung mehr Chlorophyll pro Fläche als ältere. Alters- 
unterschiede von einem Tag kommen schon zum Ausdruck. 

8. Bereits nach einer Belichtungszeit von 1 Sek. mit einer 250 W- 
Osramlampe in 30 cm Abstand ohne Filter konnte eine deutliche Chloro- 
phylibildung beobachtet werden. Der Verlauf der Chlorophyllbildung 
von der 1.—600. Sek. zeigt, daß das Chlorophyll fast augenblicklich bei 
Lichteinfall in so großer Menge entsteht, daß der größte Teil des nach 
600 Sek. gefundenen Chlorophylis schon innerhalb der 1. Sek. nachzu- 

9. Eine scheinbar bis zu 24 Stunden stetig verlaufende Nachbildung 

von Protochlorophyll im Dunkeln nach vorhergegangener Belichtung 
wurde gefunden. 
10. Das Verhalten der Farbstoffe bei der herbstlichen Laubfärbung 
von Betula pendula konnte an Hand einiger Untersuchungen beobachtet 
werden. Dabei ergaben sich keine genetischen Beziehungen zwischen 
Chlorophyllen und Carotinoiden. 


Die vorliegende Arbeit wurde in den Jahren 1930—1932 im Botani- 
schen Institut der Universitat Leipzig ausgefiihrt. 

Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. RUHLAND, möchte 
ich an dieser Stelle für die Anregung zu diesen Untersuchungen sowie 
für die ständige wohlwollende Anteilnahme an ihrem Gelingen meinen 
ergebensten Dank aussprechen. Auch bin ich Herrn Prof. Dr. BACHMANN 
für seine stets gern erteilten Ratschläge und die mannigfachen Unter- 
stützungen zu großem Danke verpflichtet. 
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UNTERSUCHUNGEN UBER DIE PHOTOTAXIS 
DER CHLOROPLASTEN. 


Von 
S. HEINZ VOERKEL. 


Mit 10 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 8. August 1933.) 


I. Einleitung. 

Die Verlagerung der Chloroplasten bei Belichtung ist von Boum 1856 
bei Crassulaceen entdeckt worden. Die später folgenden Arbeiten 
erweiterten im wesentlichen die Kenntnisse über die Verbreitung im 
Pflanzenreich (LÜDERS, FAMINTZIN, BORODIN, PRILLIEUX). Erst FRANK 
(1872) fragte nach der Ursache der Verlagerung bei Belichtung und 
Verdunkelung, und Sacus, VELTEN, StauL, MOORE, OLTMANNS u.a. 
setzten die Untersuchungen nach dem ursächlichen Zusammenhang fort, 
wobei sich fast stets die Frage ergab, ob die Verlagerung aktiv oder 
passiv vor sich gehe. 

Das inhaltsreiche Werk von SENN faBt bis 1908 alles über Gestalts- 
und Lageveränderung der Pflanzenchromatophoren Bekannte zusammen 
und bringt viele Ergebnisse eigener Forschung. Seitdem sind von diesem 
Verfasser noch mehrere Arbeiten erschienen, und er ist damit fast der 
einzige Forscher auf diesem Gebiete geblieben. Vor allem hat er mit 
Erfolg die Brechungsverhältnisse in den Zellen untersucht und damit 
viele Lage-Erscheinungen der Plastiden zu erklären vermocht. Nach der 
Zellforra, also bedingt durch die damit zusammenhängenden Brechungs- 
verhältnisse, findet er sieben verschiedene Typen, von denen die beiden 
letzten die häufigsten sind. Um eine Übersicht über das Gebiet zu 
schaffen, mußte SENN seine Untersuchungen sehr breit anlegen, so daß 
noch sehr vieles einer eingehenderen Untersuchung wert ist. 

Mit der Phototaxis frei beweglicher Organismen hat die der Chloro- 
plasten sehr vieles gemeinsam, aber man muß berücksichtigen, daß die 
Bedingungen für die Lokomotion innerhalb der Zelle, im Plasma, ganz 
andere sind als im Wasser. Die Literatur der Phototaxis der Schwärm- 
sporen u. a. soli deshalb nur dort mit betrachtet werden, wo sich aus den 
Beobachtungen Gemeinsames ergibt. 
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Da bei den bisherigen Versuchen keine oder nur ungenügende Angaben 
über Qualität und Intensität der verwendeten Lichtquellen vorliegen, 
ergab es sich als meine Aufgabe, bekannte Intensitäten engerer Spektral- 
bezirke einwirken zu lassen. Hierbei sollten auch Ultraviolett und Ultrarot 
berücksichtigt werden, Spektralbezirke, für die bisher keine oder nur 
andeutende Beobachtungen vorlagen. 


IL Methodik. 
1. Versuchsmaterial. 

Für die Untersuchung kam in erster Linie der fünfte Typus (nach 
Senn, 8. 73f.) in Betracht, der alle Pflanzen bzw. Organe mit ein- 
schichtigem Parenchym betrifft und in Funaria hygrometrica den zur 
Untersuchung geeignetsten Vertreter aufweist. 

Für die meisten Versuche wurden die Pflanzen kultiviert. Am 
Standort (am Bienitz bei Leipzig) waren sie greller Sonne ausgesetzt 
und wuchsen auf Sandboden, der nur einen dünnen Lehmüberzug aufwies. 
Für die Kulturschalen wurde deshalb eine gleichmäßige Mischung von 
Gartenerde und Sand verwendet, und sie wurden in einem ungeheizten 
Gewächshaus aufgestellt. Hierbei wuchsen große und ebenmäßige 
Blättchen heran, deren Zellen weitlumiger waren und eine größere 
Chloroplastenzahl aufwiesen als die der Blätter von Pflanzen des 
natürlichen Standorts. In diesem Zustand waren sie für schnelle und 
genaue Beobachtung sehr geeignet. 

Von anderen Laubmoosen wurden Mnium punctatum, Mnium affine, Mnium 
undulatum und Fontinalis antipyretica untersucht, von Lebermoosen Pellia epiphylla 
und Plagiochila spec., von Farnen Trichomanes Krausii, ferner mehrere Selaginella- 
Arten. Sie reagierten alle sehr träge, oft überhaupt nicht. Alle Moose mit prosen- 
chymatischen Blattzellen waren von vornherein als ungeeignet ausgeschlossen 
wegen der geringen Übersichtlichkeit bei kleinen Lageveränderungen und wegen 
der dichten Lagerung der Chloroplasten. 

Prothallien von Farnen erwiesen sich als unbrauchbar, weil die Zellgröße sehr 
schwankt, auch war die Reaktionsfähigkeit nur in den Randzellen überall sehr gut. 
Wegen der erschwerten Anzucht (Dichtsaat', Vermoosung) wurden nur ani 
Versuche damit angestellt. Sporen von Balantium 
und Cibotiwm-Arten u.a. wurden hierbei auf zuvor ausgekochte Torfplatten 
ausgesät. 

Auch Wasserpflanzen mit Verlagerungsfähigkeit der Chloroplasten erschienen 
unbrauchbar. Bei Lemna trisulca stören die wellig verlaufenden Querwände der 
Epidermis die schnelle Übersicht. Potamogeton-Arten reagierten zu träge. Bei 
Vallisneria spiralis, Elodea canadensis und Sagittaria sagittifolia (submerse Blätter) 
störte die Plasmaströmung zu sehr. 


2. Versuchsanordnung. 
Die Versuche wurden vorwiegend in dem nach Süden gelegenen, 
gleichmäßig temperierten Dunkelzimmer des Institutes angestellt; Ver- 
suche mit Sonnenlicht wurden auf dem Südbalkon, solche mit Ultraviolett 


1 Auf 1 mg gingen etwa 18000 Sporen. 
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in einem verdunkelten Kellerraum ausgeführt. In den meisten Fällen 
fiel das Licht auf die senkrecht gestellten Blätter von der Seite auf. Die 
Lampen befanden sich in schwarzen Blechkästen, die mit einem Licht- 
schacht versehen waren. Als Lichtquellen dienten Osram-Nitralampen 
von 60, 300 und 1000 Watt, für 220 Volt, ferner ein Quecksilberlichtbogen ! 
oder Sonnenlicht. Zur Berechnung der Lichtstärke können die Werte 
aus dem Osramkatalog verwertet werden, zur Kontrolle wurde aber auch 
mit einem LuMmMER-BropHunschen Photometer gemessen, und zwar 
gegen eine Vergleichslampe von 250 Watt, die den Angaben von Bacu- 
MANN (1929) zugrunde liegt. Der Temperatureinfluß der Lampen wurde 
durch Kühlung (Motoren, Eisschalen) nach Möglichkeit entfernt. 

Die Pflanzen wurden in Petrischalen von 7 cm Durchmesser ange- 
ordnet, von Funaria wurden teils einzelne Blättchen, teils ganze Stämm- 
chen mit flach ausgebreitetem Blattwirtel verwendet. Die Blattchen 
wurden auf stark wasserhaltigen Agar-Agar locker aufgelegt. Das 
Substrat hatte keinen Einfluß auf die Verlagerung, wie es Senn (1908, 
S. 228) für Gelatine angibt. Die Stämmchen wurden zwischen zwei 
Rollen aus Fließpapier leicht eingeklemmt. Die Wasserzufuhr konnte 
reichlich sein, da sich kein Unterschied in der Verlagerung zwischen 
Pflanzen in Luft und solchen unter Wasser ergab. In den Versuchen 
wurde zum Teil von der Tagstellung (Epistrophe), zum Teil von der 
Nachtstellung (Apostrophe) ausgegangen; im einen Falle wurde vor- 
belichtet (60 Watt, 30cm, 1 Stunde), im andern Fall über Nacht ver- 
dunkelt (14—16 Stunden) *. Obwohl die Vorbelichtung ohne Einfluß 
auf die Ergebnisse war, wurde sie beibehalten, um in jedem Fall mit 
gleichgestimmtem Material arbeiten zu können. Da im übrigen die 
Versuchsanordnung bei den einzelnen Abschnitten verschieden ist, ist 
sie dort genauer aufgeführt. 

3. Filter. 

Zur Erzeugung farbigen Lichts erwiesen sich die vorhandenen Mittel 
als ungenügend, ein Spektrum herzustellen, das in allen Teilen licht- 
stark genug gewesen wire ; deshalb wurde allein die von BACHMANN (1929) 
sorgfältig ausgearbeitete Farbfiltermethodik benutzt. Es wurden folgende 
Filter verwendet (mit Angabe der Durchlässigkeitsgrenzen) : 

1. Blau . . . . 408-510 mu 
2. Blaugrün . . 457—560 mu 
3. Gelbgrün . . 490—585 my 
4. Rot. . . .. 610 bis Rotgrenze. 

Angaben über die Herstellung der Gelatinefilter finden sich bei 
v. Höüsı (1921) und bei BACHMANN (1929). 

1 KRoMAyER-Lampe der Firma Hugershoff-Silelectra (Leipzig), für deren 
wir Herrn Dr. Marouca zu Dank verpflichtet sind. 


? Die Chloroplasten von Funaria verlagerten sich noch nach 6 Tagen Ver- 
dunkelung, die der Prothallien von Balantium antarcticum noch nach 17 Tagen. 
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Die hierzu benötigten Glasscheiben müssen möglichst von gleicher Stärke 
(etwa 4 mm) und von weißer Sorte sein, am geeignetsten sind einseitig geschliffene 
und polierte Spiegelglasscheiben. Sie sind mit Wasser, mit einem Fettlösungsmittel 
(Xylol) und schließlich mit einer Mischung von Alkohol und starkem Ammoniak 
zu waschen. Nach dem Trocknen reibt man mit einem Seidentuch nach. Die 
Platten vor dem Gießen mit einem Paraffinrand gegen die Meniskusbildung zu 
versehen, ist sehr unzweckmäßig, weil es das Gießen beträchtlich erschwert. Ge- 
wöhnliche Glasplatten sind meist schwach gebogen, so daß man sich am besten 
darauf beschränkt, nur die Mitte der Platten mit einer Libelle eben einzustellen. 

Die Farbstoffe für die Filter sind bei BACHmann (1929, S. 490) aufgeführt, die 
Zahlen geben die Gramme für den Quadratmeter Filterfläche an !, sie sind in 200 ccm 
destilliertem Wasser zu lösen. Das Gewichtsverhältnis der Gelatine zum Wasser 
beträgt am besten 8 : 100. Da gequollene Gelatine fast dasselbe spezifische Gewicht 
wie Wasser hat, ist eine Berechnung leicht, wenn die Schichtdicke im frischen 
Zustand 0,7 mm betragen soll. Man wägt für jedes Filter die Gelatine, dialysiert 
sie, wägt wieder, füllt das fehlende Wasser nach und gibt die Farbstofflösung 
hinzu. Die auf dem Wasserbad erwärmte Mischung gießt man mit einem Male auf 
die vorbereitete Glasplatte und zieht sie mit einem Glasstab an alle Stellen der 
Platte. 

Man kann der Farbgelatine wenig Glyzerin zugeben und die Filter mit Zapon- 
lack überziehen, aber die Haltbarkeit ist auch ohne diese Maßnahmen fast dieselbe; 
es empfiehlt sich jedoch, die Ränder der Filter mit schwarzen Papierstreifen zu 
umkleben. Die Filter werden numeriert und optisch gemessen. Das beste Filter 
wird als Vergleichsfilter für spätere Serien beiseite gelegt, die schlechtesten werden 
ausgeschieden. 

Eine gewisse mittlere Filtergröße wird zweckmäßig eingehalten; sehr geeignet 
erscheint die Größe 10x 10 cm, wofür zur Orientierung die Menge der Farbstoff- 
lösung angegeben sei: 

0,37 g trockene Gelatine, 
2,00 ccm Farbstofflösung, 
4,63 ccm Aqua destillata, 
7,00 com fertige GuBlésung. 
Sehr große Filter zu gießen, um sie dann zu zerschneiden, ist sehr unvorteilhaft. 

Die Filter wurden auf ihre Durchlässigkeit für eine bestimmte Wellenlänge mit 
einem Thermoelement gemessen ?, und zwar an vier Stellen (oben, unten, rechts, 
links). Die Werte * wurden in Prozente umgerechnet (s. Tabelle 1; hier sind der 
Kürze halber nur die Durchschnitte dieser vier Werte angegeben). Ein Filter ist 
um so besser, je weniger es vom Vergleichsfilter abweicht und je weniger die Einzel- 
werte eines Filters untereinander differieren. In der Tabelle 1 ist die prozentische 
Abweichung jedes Filters vom Mittelwert aller Filter mit Ausnahme des Vergleichs- 
filters beigegeben (eingeklammerte Werte). Die Abweichungen wurden deshalb 
nicht auf das Vergleichsfilter bezogen, weil es aus einer Gußserie stammt, über die 
keine genauen Herstellungsangaben vorliegen. Die +-Werte geben die „inneren“ 
Abweichungen (in Prozenten) von der durchschnittlichen Durchlässigkeit jedes 
Filters an; je geringer diese Abweichung ist, um so gleichmäßiger ist das Filter 
in der Farbdichte. 


1 Bei Rot muß es heißen: Säurerhodamin (3,0), nicht (0,3)! 

2 Es sind Ausschläge des Spiegelgalvanometers, die der Thermostrom eines 
Morıschen Vakuum-Thermoelementes veranlaßt. 

3 Die Messungen sind gemeinsam mit Herrn Prof. BACHMANN vorgenommen 
worden mit von der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft freundlichst 
zur Verfügung gestellten Apparaten, wofür hier bestens gedankt sei. 
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ist jedenfalls 


berall ziemlich gleich durchlässig, da es dem 


1 Filter unbrauchbar geworden. 


von Lichtquellen (Sonnenlicht) wurden 
2, Gemessen wurden sie mit eine 
von Scumivr und Hagnscu (Berlin) und zwei 250 Watt Osra 
i pen auf einer Meßstrecke von 200 cm (Tabelle 2). Bei Filtern 
ie Messungen nur möglich, wenn das Licht der freien Lampe, gegen 
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2 Als Farbstoff wurde das auch fürs Rotfilter benötigte Neutralgrau verwendet. 
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Bgrrschen Gesetz annähernd gehorcht, wie aus den nach diesem Gesetz berechneten 
Konzentrationen (Klammerwerte der 2. Kolumne) hervorgeht. 

Bei der Photometrierung der Farbfilter ergaben sich für ein und dasselbe Filter 
sehr verschiedene Werte. Es zeigte sich die meinen Vorgängern bisher unbekannt 
gebliebene Tatsache, daß die Filter 
bei Belichtung an Dichte zuneh- 


men. Zur genauen Feststellung Tabelle 2. Graufilter. 














der Veränderlichkeit wurde ein Durchlässigkeit 
Filter schon mehrere Stunden be- Nr. Farbdichte 
lichtet, ehe das zweite (und fol- — a AB Le mm 
gende), woran die Abweichungen 
festgestellt werden sollten, in den LL (3,42) M 0,008 
Strahlengang gebracht wurden. 3 20 0.88 

Die Rotfilter werden nur um 6 0 N (1,76) 0.61 } 0,75 
2% dichter!; war der Farbgelatine 7 1,5 1,89 
kein Glyzerin zugesetzt worden, 8 5 } (1,43) 1:86 } 1,87 
dann verändern sie sich auch wäh- 4 (0,86) 9,53 | 9.11 
rend 3 Stunden nicht. Hier könnte 5 , R 8,69 j 
also Glyzerin diegeringeVeränder- 9 0,75 (0,73) 12,93 12,93 
lichkeit bedingen. > : (0,50) | 36% | 24,87 








Auch bei den Blaufiltern ist 
die Veränderlichkeit ziemlich be- 
deutungslos, die Dichte nimmt während 1 Stunde um 8% zu und bleibt dann konsi-nt. 

Bei den Gelbgrünfiltern darf die Tatsache der Veränderlichkeit nicht ver- 
nachlässigt werden; während 80 Min. war ein Filter um 15% dichter geworden und 
blieb dann während 17 Stunden konstant. 
Die Dichtezunahme klingt im Dunkeln 
wieder ab, erreicht aber nicht gleich wieder 
den früheren Ausgangswert. Alle Gelbgrün- 
filter zeigen diese Veränderlichkeit, wenn 
auch in verschiedenem Grade. 

Beträchtlich ist die Veränderung bei den 
Blaugrünfiltern (Abb. 1 und Tabelle 3). Der 
Durchschnitt der Dichtezunahme von sieben 
vollständig durchgemessenen Filtern beträgt 
41,5% ; das Minimum zeigt dabei 22,7%, das 
Maximum sogar 61,6% Dichtezunahme. 0 

Die Ursache der Veränderlichkeit ist © 4% # yin ’ 2 on 

















noch ungeklärt. In der Quellbarkeit der 
Gelatinemembran kann sie nicht liegen, denn 
dann müßten alle Filter in gleichem Maße 
veränderlich sein. Auch hat ein Zaponlack- 


Abb.1. Dichtezunahme einiger Filter bei 

Beleuchtung. a Blaugrün Nr. 1. b Blau- 

grün Nr. 2. e Blaugrün Nr. 19. d Blau- 

grün Nr.10. e Blaugrün Nr. 10 + CuSO.. 
f Gelbgrün Nr. 5. 


überzug, der den Wasserdampfaustausch 
verhindert, keinen Einfluß. Die Anwesenheit von Glyzerin ist ebenfalls bedeutungs- 
los. Auch das Alter der Filter ist nicht ausschlaggebend, frisch gegossene 
waren genau so veränderlich wie 1 Jahr alte. Die geringen Helligkeitsschwankungen 
der Lampen waren such nicht der Anlaß, denn im Maximum entsprachen sie einer 
Dichtezunahme um 1,5%. Die Wärmezufuhr? bedingt offenbar die Dichtezunahme, 
und die Farbstoffe, nicht die Gelatine werden dabei verändert. 


1 Berechnet nach der Formel: 
100 - (gekürzte Strecke)? 


are Nr (verlängerte Strecke)? © 
2 Die Temperatur übersteigt 50°C und bleibt dann ziemlich konstant. 





Planta Bd. 21. 11 
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Den Temperatureinflu8 kann man durch Kühlung beseitigen, besser aber ist 


es, man belichtet die Filter etwas mehr als 1 Stunde vor, ehe man die Pflanzen 
ins Versuchslicht bringt, dann hat man konstantes Licht fiir jede Versuchsdauer. 


Tabelle 3. Ubersicht der Dichtezunahme (in Prozenten) einiger Filter. 











Zeit | Rot | Blau | Gelb- Bintgrün 
in Min. | Nr.15] Nr.1 | fr Nr. 1 Nr. 2 Nr.19 | Nr. 10 2 Sao: x 
1 — a _ — 16 a _ _ 
15} — a os _ — 4,7 — _ 
2 - os — = 5,1 9,2 _ _ 
3 _ u = = = 13,4 _ _ 
4 _ — — 25,4 u 17,5 _ — 
5 1,7 — — a 17,5 21,7 - — 
8 _ _ 33,9 - 30,9 _ _ 
13 2,0 _ = 44,1 — 37,0 10,4 = 
20 u 6,5 8,6 _ os 42,2 os — 
30 2,0 _ _ = _ —_ 20,0 5,8 
37 2,0 - - 58,8 _ 44,9 — _ 
40 _ _ 10,9 _ 50,3 — _ = 
45 Be ER. _ — ~~ 8 21,9 bass 
60 = — 12,6 — 52,1 — 22,7 — 
65 _ i — 61,1 _ — —_ 17,0 
70 u 8,6 — — — 47,1 22,9 u 
76 _ — 13,7 61,6 52,9 — — — 
90 = — = — 52,7 47,1 24,7 20,6 
99 — — _ 61,3 un 48,0 — _ 
105 -- 7,1 15,1 E= - _ 25,5 — 
115 — _ - == — 47,7 — 23,4 
120 — — 15,1 ~ — — 25,5 _ 
140 2,0 _ oe - -- - — 24,7 
340 — -- — -- _ — - 26,2 


























4. Die Auszählmethode. 

Um für jede Lichtintensität einen bestimmten Reizwert angeben zu 
können, fehlte ein Maß für die Verlagerung der Chloroplasten. Es ergab 
sich, daß eine bestimmte Chloroplastenzahl in Epi- oder Apostrophe 
einer bestimmten auffallenden Lichtintensität entspricht (vgl. Teil ITI, 6). 
Deshalb wurde der Teil der in einer Zelle verlagerten Chloroplasten auf 
die Gesamtzahl der Chloroplasten der Oberseite dieser Zelle bezogen 
und in Prozenten ausgedrückt. Die Zählungen wurden in allen Fällen 
nur auf der Blattoberseite ausgeführt. Wegen der besseren Übersicht 
bei der Auszählung wurden außerdem nur die in Epistrophe befindlichen 
Chloroplasten gezählt. Diese Epistrophewerte sind bei allen Versuchen 
aufgeführt. 

Im Durchschnitt einer großen Anzahl von Versuchen, bei denen maximale 
Epistrophe eintrat, betrug die Chloroplastenzahl 21,8 + 1,2. Die Schwankungen 
sind bei den einzelnen Zellen groß, das Minimum betrug 13, das Maximum 30. 


Deshalb wurden 50 Zellen in jedem Versuch ausgezählt: Je 10 zusammenhängende 
Zellen von 5 Blattchen. Dabei wurde immer annähernd dieselbe Blattstelle gewählt, 


* 71%, d=2cm. 
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niemals die Blattspitze oder der Blattgrund. Eine größere Zahl weiterer Blättchen 
wurde auf gleiche Reaktion nur flüchtig durchgesehen. Das Zählen dauerte für 
jedes Blatt meist weniger als 1 Min. 

Als Beispiel sei eine Auszählung angeführt, die von einer Mikrophotographie 
erhalten wurde (Abb. 8): 21, 30, 29, 28, 26, 15, 23, 27, 26, 16, 17, 23, 21, 17, 18, 
25, 26, 25, 15, 14, 23, 26, 19, 27, 30, 22, 21, 19, 17, 23, 14, 22, 15, 17, 18, 13, 17, 27 
(38 Zellen) (Mittel 21,4). 

Bei allen Resultaten ist die Fehlergrenze berücksichtigt worden. 


IH. Experimenteller Teil. 


1. Verlagerung der Chloroplasten in den Spektralbezirken des sichtbaren 
Teils des Spektrums. 

Durch Farbfilter (vgl. II, 3) wurden vier Strahlungsgebiete aus 
weißem Osramlicht gefiltert: Blau, Blaugrün, Gelbgrün, Rot. Das 
Ultrarot wurde in den ersten drei Bezirken durch eine 71/,%ige CuSO,- 
Lösung von 2cm Dicke entfernt, im letzten Bezirk größtenteils durch 
eine 3%ige von gleicher Dicke. Die Lösung befand sich in planparallelen 
Küvetten. Als Lichtquellen dienten Lampen von 300 und 1000 Watt 
(220 Volt), über deren Emission die Energiekurven von BACHMANN (1929) 
berichten. 

Da einer bestimmten auffallenden Lichtintensität eine bestimmte 
Anzahl epistrophischer Chloroplasten entsprach, unabhängig von der 
Zeit, wurde die Versuchszeit sehr lang gewählt, um das Endergebnis für 
die jeweilige Intensität mit Sicherheit zu erhalten; die Dauer betrug 
5 Stunden. Nur bei den höchsten Intensitäten wurde die Zeit verkürzt. 

Die Intensitäten wurden in cal/gem-Stunde angegeben, die mit Hilfe 
der Bacumannschen Tabelle (1929, 8. 517) berechnet wurden. Auf diese 
Weise kann man Energiewerte der verschiedenen Spektralbezirke mit- 
einander vergleichen. Zur Berechnung diente die Formel: 


ey 
1, 


wobei k, das Verhältnis der im Versuch verwendeten und der Vergleichs- 
lampe ausdrückt und k, das Verhältnis der Durchlässigkeit des Gebrauchs- 
und des Vergleichsfilters. e stellt den Energiewert für den betreffenden 
Bezirk aus der Tabelle von BACHMANN dar. Da e für Vergleichslampe 
und Vergleichsfilter in 1 m Entfernung gilt, muß der Abstand | in Meter 
ausgedrückt werden (Tabellen 4a—d). 

Blau hat die stärkste Wirkung, dann folgt Blaugrün, in größeren 
Abstande Gelbgrün. Im Rot war auch bei den höchsten Intensitäten 
keine positive Phototaxis zu erzielen. Bei Versuch Rot Nr. 17 ist die 
Zeit zu kurz zur Verlagerung nach der Epistrophe, daher der abweichend 
hohe Wert; Versuch Rot Nr. 18 bringt den Beweis dafür. Negative 
Phototaxis war in den vier Spektralbezirken auch bei den höchsten 
Intensitäten noch nicht zu erreichen (Abb. 2). 

11* 
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Tabelle 4a. Verlagerung im blauen Licht. 
























































Tabelle 4b. Verlagerung im blaugriinen Licht. 
Lichtquelle: 300-Wattlampe; Ausgangsstellung: Apostrophe; Belichtungsdauer: 
5 Stunden. 

















Versuchsdauer: 5 Stunden; A: : Apostrophe. 
1. Lichtquelle: 300-Wattlampe. 
Abstand | Intensität i Temp. - 
Nr. in em etes Sea. ” a Nr. in °C re 
1 208 0,000 18 1,255 2 24,2 4,5 
2 208 0,000 25 1,338 1 24,2 7,8 
3 143 0,000 38 1,580 2 22,0 13,8 
4 143 0,000 52 1,707 1 22,0 21,2 
5 122,5 0,000 71 1,851 1 20,8 39,2 
6 100 0,000 96 1,982 3 21,0 60,4 
7 86,6 0,001 33 2,124 4 21,5 81,7 
8 77,5 0,001 78 2,250 1 19,7 91,3 
9 70,5 0,002 15 2,332 1 20,7 100 
10 65,5 0.002 25 2,352 3 23,0 100 
11 61,2 0,002 62 2,418 4 24,2 100 
12 57,5 0,002 90 2,462 3 21,5 100 
13 54,8 0,003 55 2,550 1 24,3 100 
14 50 0,003 86 2,587 3 24,3 100 
15 44,7 0,004 91 2,691 4 21,8 100 
16 38,7 0,006 55 2,816 4 24,2 100 
17 31,6 0,009 65 2,985 3 25,0 100 
18 24,5 0,017 78 3,250 1 24,3 100 
19 19,4 0,026 06 3,416 4 25,6 100 
1 Unter a stehen die Abszissenwerte für die Kurven (Abb. 2), sie bedeuten 
(log E) + 5. 
2. Lichtquelle: 1000-Wattlampe. 
in Filter | Temp.| A 4 x |, Epi- 
Nr. D - 1 Trac bed. ~ Nr. |in°C eg in Min. — 
20 15 0,168.56 |4,227| 4 | 25,6 | Apostrophe | 31 | 100 
21 20 0,105 92 4,025| 10 | 25,2 | Epistrophe 60 100 
22 15 0,168 56 4,227 4 | 29,5 | Epistrophe 64 100 







































i ‘emp. i - 
Er — [me] tes | mers 
1 122,5 0,001 38 2,140 2 21,5 10,6 
2 100 0,002 25 2,352 5 22,0 32,2 
3 86,6 0,003 37 2,528 6 22,3 41,8 
4 77,5 0,003 75 2,574 5 19,9 37,5 
5 70,5 0,004 53 2,656 1 21,2 40,9 
6 65,5 0,004 83 . 2,684 2 21,1 54,3 
7 61,2 0,005 53 2,743 2 22,2 65,0 
8 57,5 0,006 22 2,794 2 21,7 68,3 
9 54,8 0,007 50 2,875 1 24,0 71,9 
10 50 0,009 02 2,955 5 24,0 85,1 
11 44,7 0,011 28 3,052 5 21,9 100 
12 38,7 0,016 64 3,221 6 23,5 100 
13 31,6 0,020 74 3,317 2 24,8 100 
14 24,5 0,041 51 3,618 6 24,1 100 
15 19,4 0,059 88 3,777 5 25,2 100 
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Tabelle 4c. Verlagerung im gelbgriinen Licht. 
Ausgangsstellung: Apostrophe; Versuchsdauer: 5 Stunden. 
1. Lichtquelle: 300-Wattlampe. 









































1 122,5 0,002 10 2,322 3 19,5 9,1 
2 100 0,003 77 2,576 5 19,9 5,3 
3 86,6 0,004 64 2,667 6 20,5 9,6 
4 77,5 0,006 57 2,818 2 20,2 3,4 
5 70,5 0,006 34 2,802 3 21,0 10,1 
6 65,5 0,007 34 2,866 3 21,6 4,8 
7 61,2 0,010 53 3,022 2 22,0 5,3 
8 57,5 0,011 31 3,053 5 21,8 12,0 
9 54,8 0,010 49 3,021 3 24,2 4,3 
10 50 0,015 06 3,178 5 25,0 7,2 
11 44,7 0,017 15 3,234 6 22,2 8,7 
12 38,7 0,025 14 3,400 5 24,2 13,1 
13 31,6 0,037 70 3,576 5 24,9 3,8 
14 24,5 0,052 48 3,720 3 24,5 14,0 
15 19,4 0,091 18 3,960 6 25,5 27,2 
2. Lichtquelle: 1000-Wattlampe. Filter Nr. 16. 
ve | Atem [mel a | Bag. rennuec| peters 
16 50 0,052 88 3,723 33 25,5 12,3 
17 40 0,082 64 3,917 42 24,5 24,1 
18 35 0,107 92 4,033 35 26,5 31,6 
19 30 0,146 89 4,167 36 27,0 34,2 
20 30 0,146 89 4,167 32 28,0 31,5 
21 20 0,330 50 4,519 33 27,5 75,0 
22 20 0,330 50 4,519 33 28,0 78,2 
23 20 0,330 50 4,519 30 26,0 71,8 
24 15 0,587 56 4,769 31 32,1 100 
25 15 0,587 56 4,769 30 27,5 100 
ebenso, aber] A’ ellung: Epistrophe 
26 15 0,587 56 4,769 | 30 |. 27,8 | 100 











Um die Kurven annähernd vergleichen zu können, wurden die 
‚Werte als Logarithmen in das Koordinatensystem eingetragen, weil die 
niedrigsten und höchsten Werte zu weit auseinander liegen. Alle 
Ergebnisse sind direkt vergleichbar, da sie energetisch die gleiche 
Grundlage haben. 

Die Reaktion ist zwischen den einzelnen Plastiden einer Zelle innerhalb 
eines gewissen Intensitätsbereiches so verschieden, daß es nicht einen 
plötzlichen Übergang von Apo- zu Epistrophe gibt, sondern daß zwischen 
den Extremen alle Übergangsstellungen je nach der angewandten Inten- 
sität zu erhalten sind. 

Wie außerordentlich empfindlich ein Plastid von Funaria sein kann, 
geht aus einem interessanten Vergleich hervor. Der Grenzwert für Blau 
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Tabelle 4d. Verhalten gegenüber rotem Licht. 


Ausgangsstellung: Apostrophe; Belichtungsdauer: 5 Stunden. 
1. Lichtquelle: 300-Wattlampe. 



























































1 122,5 0,000 88 1,944 1 20,2 8,7 
2 100 0,001 59 2,201 2 20,7 10,1 
3 86,6 0,002 28 2,358 3 21,0 8,2 
4 77,5 0,002 19 2,340 1 20,7 6,7 
5 70,5 0,002 65 2,423 1 22,5 3,8 
6 65,5 0,003 72 2,571 2 21,5 2,9 
7 61,2 0,003 51 2,545 1 25,0 5,3 
8 57,5 0,004 80 2,681 2 22,8 4,3 
9 54,8 0,004 38 2,641 1 , 2,9 
10 50 0,006 39 2,806 2 24,5 3,8 
11 44,7 0,008 45 2,937 3 23,1 4,3 
12 38,7 0,011 28 3,052 3 24,5 4,3 
13 31,6 0,015 99 3,204 2 25,2 3,4 
14 24,5 0,028 14 3,449 3 24,8 4,8 
15 19,4 0,044 88 3,652 3 25,0 5,8 
2. Lichtquelle: 1000-Wattlampe. Filter Nr. 3. 
Intensität (E) 
Abstan A . D Temp. ii - 
3 Bar o_O Hr — Ms Eu dt LS: 
16 15 0,290 24 4,463 | Apostrophe | 30 | 27,5 5,3 
17 15 0,290 24 4,463 | Epistrophe 40 | 30,0 46,2 - 
18 15 0,290 24 4,463 | Epistrophe 85 | 29,5 6,1 
Jr 
Or 
70- 
& 
ES 0 7 
al 











30 
10 ° Le 2 x 2 = 
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Abb. 2. Verlagerung der Chloroplasten von Funaria in den (4) Spektralbezirken des 
sichtbaren Lichtes. J Blau. JJ Blaugrün. III Gelbgrün. IV Rot. 


beträgt etwa 0,00025 cal/gem-Stunden, das ist 0,000004 cal/qem-Min. ; 
die durchschnittliche Sonnenstrahlung sendet etwa 1,5 cal pro Quadrat- 
zentimeter und Minute auf die Erde. Vergleicht man die beiden Werte, 
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dann ergibt sich die erstaunliche Tatsache, daß schon etwa 3,5 Millionstel 
der Sonnenstrahlung, in blauem Licht geboten, genügen, die Verlagerung 
besonders reaktionsfähiger Plastiden zu veranlassen. Wegen dieser 
Empfindlichkeit können sich bei schlechtem Abdichten der Versuchs- 
gefäße leicht Fehler einschleichen. 


2. Die Verlagerung der Chloroplasten im Ulirarot. 

In allen Versuchen mit sichtbarer Strahlung wurde das Ultrarot durch 
eine Kupfersulfatlösung vollständig absorbiert, konnte also nirgends einen 
Einfluß geltend machen. Bei den Versuchen über Phototropismus, 
Phototaxis und Photodinese der Forscher, die diese Vorsicht nicht 
gebrauchten, ist dies bei der Beurteilung der Ergebnisse stets in erster 
Linie in Betracht zu ziehen !. 

Bei meinen Untersuchungen im spektralen Licht ohne Kupfersulfat- 
lösung zeigte sich folgendes: Im Rot, wo sich sonst kein Chloroplast: 
verlagerte, ergab sich derselbe Reizwert wie im Blau, und im Gelbgrün 
auch, wo sonst die Verlagerung erst bei höherer Intensität einsetzt. Nur 
im Blaugrün war der Wert etwas höher. Als Lichtquelle wurde eine 
300-Wattlampe in 25cm Abstand verwendet. Hierbei lagen die Epi- 
strophewerte etwas über 50%, waren also niedriger als für Blau und 
Blaugrün + CuSO, (100% Verlagerung zur Epistrophe). Das führte zu 
der Vermutung, daß von der Kupfersulfatlösung absorbierte Stralilen 
(Ultrarot) die Wirkung der kurzwelligen sichtbaren Strahlen kompensieren. 

Weiter zeigt sich auch, daß die Verlagerung, die sonst im Weißlicht 
mit Einschaltung einer Kupfersulfatküvette bis zu den höchsten Inten- 
sitäten vor sich geht, ausbleibt oder nur innerhalb sehr enger Grenzen 
auftritt, wenn die Kupfersulfatküvette fortgelassen wird (Tabelle 5). 


Tabelle 5. Verlagerung im Weißlicht hoher Intensitäten 
(ohne Kupfersulfat). Lichtquelle: 1000-Wattlampe. 





Abstand| A - Dauer | Temp. 
Nr. |" in em than in Min. | in°C Ergebnis 





30 Epistrophe 35 20,5 | Epistrophe 
30 Apostrophe 36 20,8 | Apostrophe 
15 Apostrophe 35 28,7 | Apostrophe 








woe 











Diese Versuche sprechen fiir eine Hemmung der Bewegung durch 
Ultrarot hoher Intensitat. 

Fiir die Untersuchungen im Ultrarot wurde eine Ebonitplatte von 
0,5 mm Dicke als Filter verwendet. Da die Durchlassigkeit hier gering 
ist, wurde ferner eine Filterkombination benutzt, die aus einem Rotfilter 


1 Daraus ergibt sich vielleicht auch der Unterschied zwischen Mesocarpus und 
allen anderen Pflanzen in der Reizwirkung des Rot bei Senn (1908, 8. 30). 
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(Nr. 12) und einem Gelbgriinfilter (Nr. 12) bestand. Spektroskopische 
Prüfung zeigte, daß an sichtbaren Strahlen nur äußerstes, phototaktisch 
unwirksames Rot passierte. Als Lichtquelle wurde eine 1000-Watt- 
Osramlampe mit ebener Brennfläche verwendet, bei einigen Versuchen 
Sonnenlicht. Trotz bester Kühlung lagen die Temperaturen in den 
meisten Versuchen ziemlich hoch. 

Wie aus den Tabellen 6 und 8 hervorgeht, wirkt Ultrarot innerhalb 
gewisser, vorläufig nicht völlig festlegbarer Grenzen der Intensität positiv 
phototaktisch. Niedrige Intensitäten erscheinen genau so wirkungslos 
wie hohe. Aber bei den hohen Intensitäten kommt zum Ausdruck, daß 
eine Verlagerung geradezu verhindert wird, besonders bei den Versuchen 
Nr. 6 und 7, wenn man sie mit Nr. 8 und 9 vergleicht. Eine 2 mm dicke 
Wasserschicht hebt diese Hemmung beinahe auf (vgl. Tabelle 7a, Nr. 13 
und 18), während stärkere Wasserschichten schon soviel wirksame 
Ultrarotstrahlung wegnehmen, daB auch die positive Phototaxis aus- 
bleibt. Tabelle 7b enthält Kontrollversuche. In der Tabelle 8 sind die 
Versuche mit Ebonit als Filter aufgeführt; hier ist die Ultrarotwirkung 
nicht so deutlich. 

Tabelle 6. Versuche mit der Filterkombination (Rot + Gelbgrün). 
Lichtquelle: 1000-Wattlampe. 


Sa Aue | Bez | Br Brgebnls 





2 
5 
8 


























1 30 Epistrophe 40 36,0 | Epistrophe 
2 30 | Apostrophe | 46 29,5 | Epistrophe 
3 30 prete 45 35,5 | + Epistrophe 
+ 30 Apostrophe 40 25,5 a epistrophische Chloro- 
5 30 | Apostrophe 52 31,5 we 3 u | Chloro- 
(2 Tage) 
6 15 | Epistrophe | 40 39,5 Epistrophe 
7 15 Epistrophe 40 36,5 a kontrahiert) 
8 15 | Apostrophe | 42 34,0 | Apostrophe 
9 15 Apostrophe 40 36,0 | Apostrophe 
Tabelle 7a. Ebenso, aber mit Wasserschichten als Zusatzfilter. 
bstand Wasser- 
ne. (Am | schicht | “Sung |in Min.| int Ergebnis 
cm 
10 30 2,00 | Apostrophe | 30 26,0 | Apostrophe 
11 30 1,00 | Apostrophe | 30 27,2 | Apostrophe 
12 30 0,35 | Apostrophe | 30 27,2 | Apostrophe 
13 30 0,20 | Apostrophe 30 27,5 | Epistrophewert etwa 20% 
14 15 2,00 | Apostrophe | 30 36,5 | Apostrophe 
15 15 1,00 | Apostrophe | 30 34,0 | Epistrophewert etwa 45 % 
16 15 0,35 |A 40 34,6 | Epistrophewert etwa 40% 
(2 Tage 
17 15 0,35 Apostro 30 38,0 | Apostrophe 
18 15 0,20 | Apostrophe | 35 36,0 | Vereinzelte epistrophi- 
sche Chloroplasten 
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Tabelle 7b. Ebenso, aber mit Kupfersulfatküvette 
(7/,%, d=2cm) als Zusatzfilter. 


Abstand] A = Dauer | Temp. 
Nr. in cm a in Min. | in 6 Ergebnis 








19 | 30 | Apostrophe | 40 | 22,0 | Apostrophe 

20 15 Apostrophe 43 24,5 | A - 4 

21 15 Epistrophe 50 32,5 och vereinzelte epistro- 
phische Chloroplasten 

















Tabelle 8. Versuche mit Ebonit (0,5 mm) als Filter. 
Lichtquelle: 1000-Wattlampe. 























A - 4 
we. fiat) pue | main. | Te | seein 
22 30 Epistrophe 65 28,5 | + Apostrophe 
23 30 Apostrophe 53 29,0 | Apostrophe 
24 30 nm 58 27,0 | Apostrophe 
(2 Tage) 
25 15 Epistrophe 44 38,0 | Epistrophe 
26 15 Apostrophe 42 31,5 | + Epistrophe 


Einige Versuche wurden im Juli und Oktober 1931 an klaren Tagen 
mit Sonnenlicht gemacht. Durch Drehen der Versuchsanordnung wurde 
dafiir gesorgt, daB die Strahlen immer senkrecht einfielen. Seitenlicht 
wurde durch einen geschwärzten Holzrahmen vollständig abgehalten. 
Schwarzes Papier und schwarze Watte vervielfachten diesen Schutz. 
Bei diesen Versuchen wurde nur die Ebonitplatte verwendet (Tabelle 9). 


Tabelle 9. Versuche mit Sonnenlicht und Ebonit als Filter. 








Nr. Energiequelle ' ae. PRE. 298: Ergebnis 
27 Julisonne Epistrophe 34 31 Epistrophe 
(3. 7., 102®— 119%) 
28 Julisonne Epistrophe 43 33 Epistrophe (Chloro- 
(3. 7., 1200 1283) p nicht kontrah.) 
29 Julisonne Epistrophe 90 34,5 Epistrophe 
(25. 7., 1115126) 
30 Julisonne Epistrophe 120 34 Epistrophe 
(23. 7., 10% —12%) 
31 Julisonne Apostrophe 128 33,5 Apostrophe 
(24. 7., 1017 12%) 
32 Oktobersonne Epistrophe 240 18,5 Apostrophe 
(6. 10., 1200 _ 16%) 

















Auch die Sonnenversuche zeigen, daß die hohe Intensität des Ultra- 
rots der Julisonne keine Verlagerung zuläßt (besonders deutlich bei 
Versuch Nr. 30, verglichen mit Nr.31), während bei Oktobersonne 
Verlagerung möglich ist. 
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3. Die Verlagerung der Chloroplasten im Ultraviolett. 

Da bei den Versuchen mit verschiedenen Spektralbezirken bei An- 
wendung der Farbfiltermethode der ultraviolette Anteil nicht mit in 
Betracht kommen konnte, erwies sich in diesem Strahlenbezirk eine 
gesonderte Untersuchung als durchaus notwendig, besonders deshalb, 
weil möglicherweise die Parastrophe im Sonnenlicht durch diese Strahlen 
veranlaßt sein könnte, denn sie trat in weißem Osramlicht bei etwa 
gleicher Intensität der sichtbaren Strahlung niemals ein. 

Anfangs wurden Versuche mit zwei 500-Watt-Nitraphotlampen 
(Osram) angestellt, weil deren Emission mehr nach dem kurzwelligen 
Teil des Spektrums verschoben ist; aber Parastrophe trat nicht ein. 
Bei den weiteren Versuchen wurde deshalb eine Quecksilberlampe ver- 
wendet. Objekt und Lampe wurden auf einer optischen Bank befestigt. 
Die Intensitäten wurden durch verschiedenen Abstand variiert. Die 
Versuche wurden in einem völlig verdunkelten Kellerraum ausgeführt, 
und zwar 3 Reihen von Versuchen: 

Erstens wurde die Wirkung der Gesamtstrahlung der Lampe unter- 
sucht; hierbei wurde die Schale mit den Pflanzen zur Erhaltung einer 
gleichmäßigen Luftfeuchtigkeit mit einer 4 mm dicken Quarzscheibe 
bedeckt. 

Zweitens wurde unter Verwendung eines Schwarzfilters (SCHOTT), das 
nur noch einen ganz geringen Teil der sichtbaren Strahlung, aber den 
größten Teil des langwelligen Ultravioletts passieren läßt, vornehmlich die 
alleinige Wirkung dieses Strahlenbezirkes untersucht. 

Drittens wurde die Wirkung der Quecksilberbogenstrahlung bei starker 
Herabsetzung des ultravioletten Anteils untersucht, und zwar wurde 
hierbei eine Kombination von zwei ScHoTT-Filtern (GG 2) von je 2mm 
Stärke verwendet. 

Die Intensität wird bei den Versuchen jeder Serie relativ angegeben, 
indem die Intensität in 1m Abstand von der Lampe gleich 1 gesetzt 
worden ist. Dabei ist zu berücksichtigen, daß die sich ergebenden 
Kurven (Abb. 3) nicht direkt vergleichbar sind, da in jeder Versuchs- 
reihe die Energieverteilung anders ist. 

Durch die Quarzplatte geht die gesamte Lampenstrahlung fast 
ungeschwächt hindurch. Das Schwarzfilter läßt etwas äußerstes Rot 
und die Linie 405 mu stark geschwächt (= 0,3%) passieren. Vom 
ultravioletten Anteil wird 366 mu noch zu 73,8% durchgelassen, während 
die kürzerwelligen Strahlen bei weitem stärker geschwächt werden. 
Durch die beiden Scuort-Filter GG 2 gehen alle sichtbaren Strahlen fast 
ungeschwächt hindurch und vom ultravioletten Anteil von 366 mu nur 
noch 5—10%. 

Die Ergebnisse sind in den Tabellen 10a—d mitgeteilt. Die Kurve, 
die sich aus den Versuchen der ersten Reihe (Tabelle 10a) ergibt, weist 
schon bald zu Beginn einen steilen Fall auf (Abb. 3, 7), der den Übergang 
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der Chloroplasten in Parastrophe ausdriickt. Das Gebiet der Parastrophe 
hat nur eine sehr beschränkte Ausdehnung. Es erfolgt sofort wieder 
ein Anstieg, aber weniger steil; 
es bleiben also bei höheren 
Intensitäten wenige bis alle 
Chloroplasten in Epistrophe. 
Wie sich aber später zeigen 8 
wird (vgl. III, 4) ist die Ver- s 
lagerung durch den Einfluß i 


der Strahlen auf das Plas- : 
ma unmöglich gemacht, der 
schneller erfolgt als die Um- 3 
lagerung stattfinden kann. 
Daß aber ein starkes Be- 
streben zur Verlagerung vor- 0 
liegt, erweist die ,,Pseudo- 
parastrophe“ der Chloroplas- Abb. 3. Verlagerung der Chloroplasten von Funa- 


a À ria bei Bestrahlung mit ultraviolettreichemLicht 
ten bei einem Epistrophewert  (Quecksilberbogen] ). I Ohne Filterung. ZI Mit 


Schwarzfilter (SCHOTT). III Mit zwei Gelbglasfiltern 
vo 100% (vgl.Versuch Nr.14). (ScHoTT GG2). Die Intensitäten sind nur innerhalb 
Hierbei liegen die Chloroplas- derselben Kurve vergleichbar. 


ten nicht flach an den Fugen- 
wänden, sondern als Kugeln an der Peripherie der Zelloberwand (Abb. 4). 

Abgesehen von den drei geringsten angewendeten Intensitäten ist 
überall Schädigung eingetreten. Sie drückt sich darin aus, daß Chloro- 
plasten in Epistrophe an Ort und Stelle Profil- 
stellung haben, dem Beschauer also ihre Kante 
zeigen, daß viele sehr kleine Körnchen, vielleicht 
Kristallsand! oder Koagulationsprodukte, auftreten, 
ferner daß die Chloroplasten ganz unregelmäßig 
in der Zelle liegen, wobei auch Anhäufung mehrerer 
Chloroplasten ohne Zwischenraum vorkommt, und 
daß sie kontrahiert sind, oft auch verschwommen 
erscheinen, und schließlich, daß Verlagerungen nicht 
mehr ausgeführt werden. Wo sich noch vereinzelte 























Plastiden in Epistrophe befinden, sind sie deutlich Abb. 4. 

. . ri à „Pseudoparastrophe.‘ 
mit Peristromialsträngen verbunden, auch wenn pie Chloroplasten liegen 
; : . ; nur scheinbar an den 

sie kontrahiert sind. caw += 


Man kann den aufsteigenden Ast der Kurve als 
Lichtstarregebiet (PRINGSHEIM: bei der Plamaströmung beobachtet) an- 
sehen, muB aber dabei diese Starre als eine mechanische auffassen und 
nicht als eine physiologische; denn spätere Versuche erweisen, daB hier 
offenbar eine starke Viskositätserhöhung des Plasmas vorliegt (vgl. III, 4). 


1 Nach NoETHzING und Rockin (1931) sollen bei Ultraviolettbestrahlung 
Oxalatkristalle entstehen. 
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Tabelle Wa. Wirkung des vollen Lampenlichts (366 ma : 100%). 
Ausgangsstellung überall Epistrophe, nur bei Nr. 1 Apostrophe. Versuchsdauer: 
30 Min. Eingetretene Schädigung wird mit (+) bezeichnet. Die Zahlen in der 

letzten Kolumne geben die Kontrollzeit in Tagen an. 























Abstand Intensität eg 4 hädigung 
Nr. in cm (relativ) Temp. in °C Ey Pes) oder (—) 
1 13 59,17 16,2 7,2 (+) 
2 83 1,45 15,8 100 (—) 1 
3 43 5,41 16,4 100 (—) 1 
4 23 18,93 16,5 94,5 (—) 1 
5 21 22,68 16,2 72,1 schwach(+) 1 und 4 
6 18 30,86 16,8 24,6 (+) 1 
7 15 44,45 16,5 15,2 (+) 1 
8 14 51,02 16,0 8,6 (+) 1 und 3 
9 13 59,17 16,8 10,8 (+) 1 
10 12 69,45 16,2 16,4 (+) 2 
11 11 82,64 16,1 25,6 (+) 1 
12 10 100,00 16,8 54,3 (+) 2 
13 9 123,45 16,5 85,1 (+) 2 
14 6 277,78 17,0 100 (+) 2! 


Die Verlagerung der Chloroplasten zur Parastrophe erfolgt vorwiegend 
erst in den letzten 10 Min. der Versuchszeit ; denn wie aus Versuch Nr. 15 
(Tabelle 10b) zu entnehmen ist, haben sich bei Verkürzung der Versuchs- 
dauer um 1/, erst 38% der Chloroplasten zur Parastrophe verlagert, 
während der Wert bei voller Versuchsdauer 89,2% beträgt (Versuch 
Nr. 9, Tabelle 10a). Umgekehrt können bei Verlängerung der Versuchs- 
zeit bisher in Epistrophe verbliebene Chloroplasten noch zur Parastrophe 
verlagert werden (Tabelle 10b, Versuch Nr. 16), soweit die Epistrophe 
nicht dem Starregebiet angehört. 


Tabelle 10b. Einfluß bei verkürzter bzw. verlängerter Versuchsdauer, 
sonst wie bei Tabelle 10a. 


Ausgangsstellung: Epistrophe. 








Nr Abstand | Intensität Temp. Dauer Epistrophe- Schädigung 
B in cm (relativ) in *C in Min. wert in % (+) oder (—) 

15 13 59,17 17,0 20 62,0 (+) 1 

16 23 18,93 16,0 120 12,3 (+) 4 




















Daß Ultraviolett die Parastrophe veranlaßt, beweist die zweite Versuchs- 
reihe (Tabelle 10c und Abb. 3, //). Der sehr geringe Anteil der sichtbaren 
violetten Strahlen scheint nicht zu genügen, vollständige Epistrophe 
herzustellen, supraoptimale Wirkung dieser Strahlen kommt jedenfalls 
nicht in Frage; doch läßt sich nichts darüber aussagen, ob sie für sich 
allein Epistrophe hervorrufen oder im Gegenteil das Eintreten der 


1 Nach der Kontrolle 2 Tage verdunkelt: Apostrophe tritt nicht ein. 
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Parastrophe begünstigen, da sie nicht isoliert worden sind. Der Rotanteil 
ist wirkungslos, es träte nur Apostrophe ein wie bei Dunkelheit. Somit 
ist für das Eintreten der Parastrophe in erster Linie das langwellige 
Ultraviolett verantwortlich zu machen. Auch diese Versuchsreihe ergibt 


Tabelle 106. Wirkung besonders des ultravioletten Anteils 
des Quecksilberlichtbogens (366 mu: 73,8%). 


Versuchszeit: 30 Min.; Ausgangsstellung: Epistrophe, nur bei Versuch Nr. 17 


























Apostrophe. 
A t 

ne, Ve ee, ee eT eet | ee 
17 13 59,17 15,8 71,6 (—) 3 

18 15 44,45 16,0 66,8 {—)4 

19 13 59,17 16,2 75,1 (—) 3 

20 12 69,45 16,8 62,2 (—) 3 

21 10 100,00 16,5 23,6 1 (—) 2 

22 9 123,45 15,3 10,0 (—) 2 und 3 
23 8 156,25 18,0. 14,9 (-)1 

24 7 204,08 16,0 20,7 1 (—) 3 und 4 
25 6 277,78 16,2 21,8 (—) 4 


eine Kurve mit einem steilen Fall zum Parastrophegebiet, ein wenig 
sanfter als bei der ersten und erst bei etwas höheren Intensitäten 
einsetzend. Das Gebiet der Parastrophe ist hier bei weitem breiter, der 
darauf folgende Anstieg äußerst flach und einigermaßen unsicher, weil 
hier die Fehlergrenze am größten ist, denn ein bis zwei nicht oder schlecht 
reagierende Chloroplasten können den Wert schon wesentlich beein- 
flussen. Versuche mit geringeren Widerständen vor der Hg-Lampe, also 
bei stärkerer Beleuchtung, zeigten, daß kein weiterer Anstieg mehr 
erfolgt, sondern Parastrophe mit einer mehr oder minder großen Zahl 
epistrophischer Chloroplasten auftritt (13 Versuche mit drei verschiedenen 
Widerständen). Möglicherweise drückt der Anstieg eine reversible 
Viskositätserhöhung des Plasmas aus, die die vollständige Verlagerung 
zur Parastrophe während der Versuchszeit von 30 Min. nicht zuläßt 
(vgl. dazu III, 4). 

Interessant ist es, daß bei dieser Versuchsreihe auch bei der höchsten 
Intensität keine Schädigung auftritt, noch 4 Tage nach dem Versuch 
waren die Zellen normal. Das beweist, daß die schädigende Wirkung 
allein bei den kürzerwelligen Strahlen liegt, die hier durch das Filter 
so weit absorbiert werden, daß sie keine Schädigung verursachen können. 
Wirkten die Strahlen von 366 mu schädigend, so müßte das hier bei 
einer Durchlässigkeit des Filters von fast noch 75% und der sehr hohen 
Intensität dieser Linie im Hg-Licht wenigstens bei den letzten Versuchen 
festzustellen sein. 


1 Epistrophische Chloroplasten kontrahiert. 
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Tabelle 10d. Wirkung des Quecksilberbogenlichts bei starker 
Herabsetzung des ultravioletten Anteils (366 mu: 5—10%). 


Versuchsdauer: 30 Min.; Ausgangsstellung: Epistrophe. 























Abstand Intensität e gung 
Nr. in em (relativ) Temp. in °C El u. atone (—) 
26 18 30,86 17,5 100 (—) 1 
27 13 59,17 15,5 87,4 (—) 3 
28 10 100,00 17,0 40,8 (—) 4 
29 8 156,25 15,8 23,7 (—) 5 
30 6 277,78 16,2 15,3 (—) 1 und 3 


Bei der dritten Versuchsreihe (Tabelle 10d und Abb. 3, ZZI) wird die 
Parastrophe gerade erreicht, ein Starregebiet ist nicht vorhanden, auch 
nicht andeutungsweise. Auch hier ist selbst langere Zeit nach dem Versuch 
keine Schädigung zu beobachten (Nr. 29: 5 Tage). Entweder genügen 
also schon geringe Mengen von ultravioletter Strahlung, Verlagerung 
zur Parastrophe hervorzurufen, oder die sehr starke Strahlung der 
Hg-Lampe im kurzwelligen sichtbaren Gebiet (435 und 405 mu) wirkt 
mit; auch die höchsten Intensitäten verursachen keine Schädigung. 

Bei der ersten Versuchsreihe wurde beobachtet, daß in manchen Fällen eine 
Schädigung schneller auf der Vorderseite als auf der Hinterseite der Zellen eintritt. 
Da die in die Zellen eindringenden Strahlen nach innen abgebeugt werden, so daß 
die Lichtdichte auf der Rückwand, abgesehen von den peripheren Zonen, größer 


artig wirken und erst nach ihrer Verlagerung der Strahleneinfluß auf die der 
Hinterseite wird. Die schädigend wirkenden kurzwelligen Strahlen werden 
aber sicher auch durch Plasma und Zellwand absorbiert. Durch diese Absorption 
auch der Fall eintreten, daß eine Verlagerung der Chloroplasten auf der 
von der Lichtquelle abgekehrten Zellwand nicht mehr erfolgt oder verzögert wird: 
Der die Verlagerung bedingende Lichtabfall auf der Hinterwand wird durch die 
en der Vorderwand geschaffen, aber auch auf den Fugenwänden ist 
ein solcher anzunehmen, da die Strahlung nur selten genau parallel und ihr Einfall 
kaum genau senkrecht sein wird. 
Die Kurven der Abb. 3 verschieben sich in einigen Teilen nach links, wenn die 
Versuchsdauer verlängert wird (vgl. Versuch Nr. 16, Tabelle 10b mit Versuch Nr. 4, 
Tabelle 10a). 


Verlagerung im Somnenlicht. 

In der Natur finden sich bei der Wirkung des Sonnenlichts anta- 
gonistische Vorgänge, und zwar offenbar sehr komplizierter Art. Hier 
gehen die epistrophischen Chloroplasten, wenigstens wenn die Sommer- 
sonne mit ihrem größeren Strahlungsbereich wirksam ist, in Parastrophe 
über. Auch Küvetten mit Kupfersulfat hindern dies nicht, es wird hierbei 
nur die Verlagerungszeit verlängert; dagegen wurde die Wirkung mit 
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dem Graufilter Nr. 11, das die Sonnenenergie etwa auf !/, abschwächt, 
aufgehoben. Die Wintersonne ist nicht mehr wirksam, aber die Herbst- 
sonne ist es noch. Auch hierbei treten deutliche Peristromialstränge 
auf. Die Ursache für die Verlagerung ist wahrscheinlich nicht einheitlich, 
denn einmal bewirkt der ultrarote, stark erwärmende Anteil eine lokale 
Steigerung der Wasserabgabe an den Außenwänden und ruft damit 
Apostrophe! hervor (vgl. SENN 1908, S. 146), Ultraviolett dagegen 
bewirkt Parastrophe, und Parastrophe tritt bei Besonnung ein, auch 
wenn die ultraroten Strahlen mit Kupfersulfat entfernt werden; folglich 
liegt zugleich eine Ultraviolettwirkung vor. 

Wurde das Sonnenlicht im September mit Uviolglas abgeschirmt 
(1mm), dann trat die Parastrophe nicht mehr vollständig ein. Mit 
einer Quarzlinse wurde die Energie der Septembersonne auf das 4fache 
erhöht, Ultrarot wurde abgeschirmt (CuSO, in Quarzküvette) und ebenso 
die sichtbaren Strahlen mit einem Schwarzfilter (ScHhoTT), bis auf einen 
geringen Violett- und Rotanteil. Die Epistrophe der Chloroplasten war 
nur wenig gestört, aber es traten genügend parastrophische Chloroplasten 
auf, um zu erkennen, daß die Verlagerung im direkten Sonnenlicht nur 
den ultravioletten Strahlen zugeschrieben werden konnte. Der Versuch 
wäre sicherlich mit der Sommersonne, vielleicht ebenfalls bei Konzen- 
tration durch eine Linse, deutlicher ausgefallen. 


4. Die Viskositätsbeeinflussung durch Licht im Zusammenhang mit der 
Verlagerung. 

Im Anschluß an die Ultraviolettversuche war es naheliegend, einmal 
zu untersuchen, ob die teilweise oder völlige Verhinderung der Chloro- 
plastenverlagerung bei höheren Intensitäten und das Eintreten völliger 
Parastrophe bei mittleren Intensitäten im Zusammenhang mit der 
Viskosität des Plasmas stehen. Da die Untersuchung erfolgreich war, 
wurde sie auch auf andere Strahlungsbereiche ausgedehnt. 

Als verhältnismäßig leicht zu bestimmendes, relatives Maß wurde 
die Zentrifugierbarkeit der Chloroplasten gewählt, wobei nur ziemlich 
grobe Differenzen mit Sicherheit als real aufgefaßt werden dürfen, denn 
die Fehlergrenze ist hier groß, weil wegen der Erwärmung beim Zentri- 
fugieren keine Temperaturkonstanz erreicht wird, und auch wegen der 
verschiedenen Lagerungsdichte der Chloroplasten, die mitunter hemmend 
wirken kann. 

Die Zentrifugierung wurde nach Bestrahlung vorgenommen; zum 
Vergleich dienten unbestrahlte Kontrollen, die als „Versuche ohne 
Vorbehandlung‘‘ (Tabelle lla und b) zusammengefaßt werden. In die 
Metallhülsen einer elektrischen Zentrifuge, die bis 4000 Umdrehungen 


1 In den Versuchen mit Ultrarot war dem durch genügende Wasserzufuhr 
vorgebeugt. 
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Tabelle lla. Übersicht der Zentrifugenversuche ohne Vorbehandlung 
(d.h. nur mit Tageslicht oder Dunkelheit vorbehandelt). 


Ausgangsstellung: Epistrophe (Vorbehandlung: Tageslicht). 

































(Vorbehandlung: Verdunkelung). 


Tourenzahl Energie in Dauer tm 0 i : 

Nr. | (pro Min.) | g= 981 cm/sec*| in Min. | Temp.’ in °C (+) ser) 
1 10 18,5—19,2 (—) 
2 30 18,3— 19,6 (—) 
3 45 18,0— 20,5 (—) 
4 1300 236,7 50 18,1—20,0 (—) 
5 52 18,0—20,6 (+) 
6 55 18,5—21,2 (+) 
7 60 19,0—22,5 (+) 
8 12 18,4—23,0 (—) 
9 20 18,5—23,0 (—) 
10 2000 558,9 25 18,2—23,5 (+) 
ll 30 18,6—24,5 (+) 
12 60 19,0—27,1 (+) 
13 9 18,5—25,0 (—) 
14 3000 | 1251,8 11 18,0 — 24,8 (+) 
r 30 20,0— 32,0 (+) 

5,5 19,5— 28,0 wenig (+) 
17 } 4000 } 2235,7 6 19,2—27,6 (+) 


Tabelle 11b. Ebenso, aber Ausgangsstellung Apostrophe * 



























pce 











8 - und Endtemperatur in den Hülsen der Zentrifuge. 
2 (+) bedeutet: Die Chloroplasten sind alle zentrifugierbar. 
3 Überall nicht vorverdunkelte Kontrollpflanzen gleichzeitig behandelt. 





Verdunke- urenzahl | Energie a in ° 

Nr. lonasoit = Min.) mud # Din. Temp. in*C | i 
18 1 Tag 2000 558,9 25 18,2—22,7 (+) 

19 1 Tag 2000 558,9 30 18,0—23,2 (+) 

20 | 1 Tag 3000 1251,8 12 18,5—25,4 |meist (+) 
21 | 1 Tag 3000 1251,8 30 19,2—27,2 (+) 

22 | 2 Tage 3000 1251,8 25 19,4—27,0 (+) 

23 | 2 Tage 4000 2235,7 15 19,0—29,8 (+) 

24 | 6 Tage 2000 558,9 17 18,8—22,2 (+) 

25 | 9 Tage 2000 558,9 8 18,7—21,0 (+) 


in der Minute zuließ, kamen Zentrifugengläser; an Korkstücken wurden 
mit Siegellacktropfen Moosstämmchen befestigt. Diese mit Drahtbügeln 
versehenen Korke wurden so in die Glasröhren gehängt, daß die 
Moosstämmchen in der Hülse invers gestellt waren (Abb. 5). In die 
Röhren kam etwas Wasser, das auch zum Austarieren der Hülsen 
(mit den Gläsern) verwendet wurde. 
chen zentrifugiert werden, wobei möglichst gleichgestaltete verwendet 
wurden. In den meisten Versuchen wurde von der Epistrophe aus- 


Jedesmal konnten vier Pflänz- 
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Die Zeit des Andrehens bis zur gewünschten Tourenzahl und die 
Zeit des Abstoppens bis zum Stillstand ist mitgerechnet. Die Dauer, 
während der die volle Zentrifugalkraft wirkt, ist also um einen unbe- 
kannten Betrag kleiner als angegeben. Auch ist überall die zweite 
Temperaturablesung ungenau, weil sie erst nach Stillstand der Zentrifuge 
stattfinden kann; wahrscheinlich liegen alle Tempera- 7 n 
turen ein wenig höher. | | 

Die Wirkungskurve der Zentrifugalkraft (Abb. 6) 
wurde dadurch erhalten, daß diejenigen Werte als 
Kurvenpunkte gewählt wurden, bei denen erstmalig die 
maximale Wirkung zu beobachten war. Merkwürdig ist, 
daß eine gewisse Zentrifugalkraft in den ersten Zeiten 
keinerlei Wirkung erkennen 
läßt, daß sie aber nach einer 
einigermaßen gut bestimm- 
baren Zeit eintritt, und zwar =) 
ziemlich plötzlich!. Diese Zeit i : 

2 























ist für jede Zentrifugalkraft 
um so höher, je visköser das a 
Plasma ist. Eine Geotaxis liegt ST 
nicht vor, da keine Nachwir- 

kung der Zentrifugierung be- ” 
obachtet werden konnte. Wo- i 

rauf im einzelnen die Verzöge- 0 00 700 Bm 100 Em 700 000 100 2000 ZA 
rung der Verlagerung beruht, epnongs_0 oats / 

ist noch unklar. Die Zeit der Chloropiasten von Funaria. I Ohne Vorbehand. 
Verlagerung gibt daher kein canard : 0 née ti 
Maß für den Wert der Viskosi- Ti 

tät, sondern nur für die Veränderung der Viskosität im Vergleich zu 
den Kontrollen (‚Versuche ohne Vorbehandlung‘). 

Wie die Versuche zeigen, sind die Chloroplasten in der Regel spezifisch 
schwerer als das Protoplasma; für die zuweilen auftretende zentripetale 
Verlagerung (etwa 2%) läßt sich keine gesetzmäßige Beziehung erkennen ?. 
Lange Verdunkelung ist zu vermeiden, da einerseits zentripetale Ver- 
lagerung hierbei viel häufiger auftritt, andererseits aber anscheinend 
auch die Viskosität des Plasmas verringert wird (vgl. Versuch Nr. 25, 
Tabelle 11b). 

Da sich die Pflanzen in den Zentrifugenröhren fast in Dunkelheit 
befinden, ist überall, wenigstens bei genügend langer Versuchsdauer, 








Richtung der Zentrifugalkrat! = 





Abb. 5. Anordnung in 
der Zentrifugenhülse. 








1 Eine Zeitabhängigkeit jo nach der angewandten Zentrifugalkraft fand auch 
schon ANDREWS (1915) bei anderen Organismen. 

2 AnpreEws (1903) fand die Chloroplasten i immer im vom Zentrum abgewandten 
Zellende, nur die.Chromatophoren in Blütenblättern von Caltha palustris verhielten 
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eine Neigung zur Apostrophe zu erkennen, vorausgesetzt, daB die Chloro- 
plasten nicht in die der Blattspitze zu gelegenen Zellecken geschleudert 
werden. 

Das Zurückwandern der Plastiden geht recht schnell vor sich. Nach 
35 Min. ist bei Belichtung die Epistrophe fast wieder hergestellt, und es 
tritt auch bei höchster Tourenzahl keine nachträgliche Schädigung ein 
(die Kontrollen erstrecken sich über 3 Tage); selbst wenn sich epi- 
strophische Chloroplasten nach der Zentrifugierung in Profilstellung 
befanden, begeben sie sich wieder in normale Lage. Auch sind die Zellen 
nach der Zentrifugierung mit Rohrzucker ebenso plasmolysierbar wie 
unbehandelte Zellen. Nur im Versuch Nr. 12 wurde später eine Schädi- 
gung beobachtet (im Plasma Koagulationsprodukte, Chloroplasten blaß 
und verschwommen). Trotzdem war nach der Zentrifugierung erst noch 
einmal Epistrophe eingetreten. 


a) Vorbelichtung mit Ultraviolett. 

In den folgenden Versuchen wurden die Blättchen jeweils !/, Stunde 
mit an Ultraviolett reichem Licht vorbelichtet und die Zentrifugierung 
sogleich angeschlossen. Anordnung und Methodik sind die gleichen wie 
bei den Ultraviolettversuchen (vgl. III, 3). Es wurde das volle Lampen- 
licht der Hg-Lampe verwendet. Drei Gebiete wurden ausgewählt: 

1. Das Starregebiet, wo keine Verlagerung stattfindet; 

2. die Stelle maximaler Parastrophe ; 

3. die Gegend, wo eine Verlagerung zur Parastrophe soeben beginnt. 
In allen Versuchen wurden Kontrollpflanzen beobachtet, iiberall ist die 
Ausgangsstellung Epistrophe. 

Wie Tabelle 12a zeigt, ist Zentrifugierung der Chloroplasten auch mit 
der größten Zentrifugalkraft nicht möglich, wenn vorher mit einer Ultra- 
violettstrahlung belichtet worden war, die eine strophische Verlagerung der 


Tabelle 12a. Ultraviolettvorbelichtung mit Intensität (rel.) = 277,78 























(Starregebiet). 
, à mzahl | Energie i bnis 
Nr. 2G i Min.) |g = 981 cm/sec" in Min. Temp. in °C *. M 
26 17,8 1300 236,7 30 18,2—21,0 (—) 
27 18,0 1300 236,7 58 18,0— 21,4 (—) 
28 19,0 2000 558,9 25 19,5— 24,1 (—) 
29 18,5 2000 558,9 45 19,2— 24,8 (—) 
30 18,0 2500 873,3 35 20,0— 25,3 (—) 
31 20,0 2650 984,8 45 19,8—25,7 (—) 
32 18,6 2800 1098,4 40 20,5— 26,3 (—) 
33 18,6 3000 1251,8 12 19,1— 26,5 (—) 
34 17,5 4000 2235,7 15 19,0— 29,4 (—) 
35 18,1 4000 2235,7 25 18,8—31,5 (—) 





1 Temperatur während der Vorbelichtung. 
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Chloroplasten nicht mehr zuläßt, und die deshalb mit „Starregebiet“ 
bezeichnet wurde. Wir dürfen annehmen, daß hier eine sehr starke und, 
wie aus früheren Versuchen hervorgeht, irreversible Viskositätserhöhung 
vorliegt. 

War jedoch mit einer Intensität vorbelichtet worden, die maximale 
Parastrophe hervorruft, dann ergab sich aus den Zentrifugenversuchen 
eine ganz erstaunliche Viskositätsherabsetzung (Tabelle 12b). Deutlich 
zeigt sich das besonders beim Vergleich der Kurve dieser Versuche mit 
der, die aus Versuchen ‚ohne Vorbehandlung‘ gewonnen war (Abb. 6). 
Zentrifugierbarkeit und strophische Verlagerungsfähigkeit scheinen sich 
zu decken, wie es auch schon aus Tabelle 12a hervorging. 


Tabelle 12b. Ebenso, jedoch mit Intensität (rel.) = 51,02 
(Gebiet maximaler Parastrophe). 














emp. urenzahl Energi: bnis 

Nr. Ri °C se Min.) |g= 981 4 in Min. Temp. in ° C (ET Part -) 
36 18,5 1300 236,7 50 20,7—23,0 (+) 

37 18,8 1300 236,7 10 19,2— 21,8 50% (+) 
38 18,2 1400 273,9 1 19,6— 20,0 (—) 

39 18,7 1500 314,4 10 20,2—22,1 | meist (+) 
40 19,5 1500 314,4 20 19,3 — 22,8 (+) 

41 17,2 1600 357,7 5 20,0—21,2 meist (+) 
42 17,5 1680 394,7 5 19,7 —20,8 meist (+) 
43 18,0 23 19,7— 24,0 (+) 

44 17,8 20 19,6— 23,6 (+) 

45 17,5 15 19,9— 23,7 (+) 

46 16,8 2000 558,9 10 19,6— 22,8 (+) 

47 17,6 5 19,2— 22,5 meist (+) 
48 19,0 3 19,6— 22,3 50% (+) 
49 17,0 1 20,1—21,2 wenig (+) 
50 17,9 3000 . 1251,8 20 19,7 —27,4 (+) 














Die Viskositätsverminderung tritt auch schon ein, wenn mit noch 
geringeren Intensitäten ultravioletter Strahlung vorbelichtet wird 
(Tabelle 12c). 

Es besteht also ein Zusammenhang zwischen der strophischen Ver- 
lagerung der Chloroplasten bei Ultraviolettstrahlung und der Viskosität 


Tabelle 12c. Ebenso, aber mit Intensität (rel.) = 22,68 
(Gebiet des Übergangs von Epi- zu Parastrophe). 


























ie urenzahl nergi Ergebnis 
Nr. | De Tw Min.) ss ae lin. | Temp. in*o ||;'oder (>) 
51 18,2 20 19,8—24,2 (+) 
52 18,0 15 19,8— 23,4 (+) 
53 18,5 2000 558,9 10 19,2—22,2 50% (+) 
54 17,5 5 20,0— 22,6 wenig (+) 
55 17,2 3 20,2— 22,9 (—) 


12* 
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des Plasmas. Wenn das nach den Versuchen auch nur bei den Extremen 
besonders deutlich wird, so ist es doch nicht unwahrscheinlich, daß es 
immer gilt. 

Bei der Zentrifugierung gibt es nur positive oder keine Wirkung, 
Zwischenstufen der Wirkung fehlen. War ein Blatt von einem andern 
während der Belichtung zum Teil überdeckt, dann zeigt sich nach der 
Zentrifugierung eine scharfe Grenze in der Wirkung; diese Grenze ent- 
spricht der Schattengrenze. Die Belichtungswirkung wird also nicht auf 
benachbarte unbelichtete Zellen weiter geleitet. Die basalen Blatt-Teile 

zeigten die Zentrifugalkraftwirkung oftmals viel ausgesprochener als der 
re Blatt-Teil. Überall trat nachträglich Schädigung auf, wie in den 
entsprechenden Ultraviolettversuchen weiter oben; Plasmolyse mit Rohr- 
zucker war nirgends mehr in normaler Weise möglich. Wo die Zentri- 
fugalkraft nicht gewirkt hatte, trat auch nachträglich keine Wirkung 
mehr ein. Zentripetale Verlagerung hatte auch hier zuweilen statt- 
gefunden. Einzelne, von der Zentrifugalkraft nicht beeinflußte Chloro- 
plasten waren mit Strängen unter sich und mit den andern verbunden, 
wie es bisher schon unter den verschiedensten Bedingungen beobachtet 
werden konnte. 

b) Vorbelichtung mit weißem Licht hoher Intensitäten. 

Als Lichtquelle diente eine 1000-Watt-Osram-Projektionslampe wie 
in früheren Versuchen. Ausgangsstellung war überall Epistrophe, Be- 
lichtungsdauer wie bisher: 30 Min. Die Petrischalen mit den Versuchs- 
pflanzen wurden mit einer Quarzplatte bedeckt. Die dritte Kolumne 
in den Tabellen gibt die Temperaturen während der Belichtung an. 
Nach der Belichtung wurde die Zentrifugierung sogleich angeschlossen. 

Wie Tabelle 13a ergibt, genügt diese halbstündige Vorbelichtung, um 
in allen Fällen das Zentrifugieren der Chloroplasten unmöglich zu machen. 
Es tritt offenbar Viskositätserhöhung ein. 

Da die Vermutung nahe lag, daß vielleicht der ultrarote Anteil der 
Strahlung wesentlichen Einfluß hat, wurde in den nächsten Versuehen 
eine Küvette mit Kupfersulfat (71/,%, d = 2cm) in den Strahlengang 
gebracht (Tabelle 13b). 


Tabelle 13a. Zentrifugieren nach Vorbelichtung mit einer 
1000-Wattlampe (ohne Kupfersulfat). 





























Abstand . | Touren- | Energie auer on | Ergebnis 

Nr. | “in cm in °C (pre Min.) ST ence? in Min. | Temp. in °C |.#)0a.(-) 
30 25,5 2000 558,9 10 17,8— 21,2 (—) 
57 30 27,5 2000 558,9 21 18,0— 22,5 (—) 
58| 30 270 | 2000 5589 | 26 | 180-222 | (—) 
59] 30 26.8 2000 5589 | 35 | 182—238 | (-) 
60} 30 25,2 3000 | 12518 11 | 179-4, | (-) 
61} 30 26,0 | 3000 | 12518 | 20 | 174— 26,2 | (—) 
62 30 27,0 4000 2235,7 20 9,1—30,3 (—) 
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Tabelle I3b. Ebenso, aber mit Kupfersulfatküvette. 





























Abstand| Temp, | Touren- | Energie | p - Ergebni 
Nr. in = in °C (pro Min.) PR LL in Min. Temp. in °C (+) oder (-) 
63 30 24,5 2000 558,9 26 18,3— 23,0 (+) 
64 30 22,8 2000 558,9 20 20,5—24,6 | meist (+) 
65 30 24,0 3000 1251,8 12 20,4— 27,9 (+) 
66 15 34,0 2000 558,9 20 20,4—24,7 |wenig (+) 


Die hemmende Wirkung wird aufgehoben. Da aber noch die Méglich- 
keit bestand, daB nicht das Ultrarot, sondern das Rot, das durch die 
stärkere Kupfersulfatlésung zum Teil absorbiert wird, die Zentrifugierbar- 
keit hemmt, waren noch folgende Versuche nötig (Tabelle 13c) : 


Tabelle 13c. Ebenso, aber mit Rotfilter (Nr. 1) + Kupfersulfat 
(3%, d=2cm). 








Energie ri 
Abstand| Temp. |T. hl | D vr | Ergeb 

Nr. nat (pro Min.) 981 cm/sec? in Min. | Temp. in °C (+) 04.) 
67 30 22 2000 558,9 25 19,7—24,6 | (+) 
68 15 24 3000 1251,8 12 19,2—26,9 | (+) 























Die Ursache der Verlagerungshemmung beim Zentrifugieren muß 
nach den vorhergehenden Versuchen allein die ultrarote Strahlung sein, 
und danach ist es nunmehr auch klar, warum bei Beleuchtung mit hohen 
Weißintensitäten ohne CuSO,-Lésung eine strophische Verlagerung der 
Chloroplasten ausblieb (vgl. Tabelle 5). Verlagerungsfähigkeit und 
Zentrifugierbarkeit decken sich. 

Es bleibt noch festzustellen, welchem Anteil des breiten Ultrarot- 
gebietes die Wirkung besonders zufällt. Dafür wurden an Stelle des 
Kupfersulfates planparallele Küvetten mit Wasserschichten verschiedener 
Dicke gesetzt. Es wurde destilliertes Wasser verwendet (Tabelle 13d). 

Die Versuche zeigen, daß das langwellige Uitrarot die Ursache der 
beträchtlichen Viskositätserhöhung ist, denn es genügt etwa die Ab- 
sorption durch eine 3mm dicke Wasserschicht, um die viskositäts- 
erhöhende Wirkung aufzuheben. 


Tabelle 13d. Ebenso, aber mit Wasserschichten als Filter 
(Lampenabstand 15 cm). 





























Schicht- 4 Touren- Energie bnis 
Nr. ite in En à =... + sel Eine ae Temp. in ° C en, 
69 2,00 34,0 26 17,0— 22,1 (+) 
70 1,00 27,5 27 16,0— 22,5 (+) 
71 0,35 1 32,8 2000 558,9 28 17,2—22,8 (+) 
72 leer 37,0 28 17,2—23,0 (—) 
73 0,20 ? 28,5 28 17,5 —22,6 (—) 


1 Die Temperatur des Wassers steigt über 40° C. 
2 Die Temperatur des Wassers steigt bis auf 58° C. 
Planta Bd. 21. 12b 











182 8. Heinz Voerkel: 


Tabelle 14. Strahlungsabsorption dünner Wasserschichten fiir Ultrarot 
in Prozenten („Wasserfilter“). 























4 (my) e d=35mm | d=2,0mm | Differenz 
890 | 0,0588] 2,04 1,17 0,87 
935 | 0,121 4.15 2.39 1,76 
990 | 0,416 | 13,55 7,98 5,57 

1002 | 0,416 | 13,55 7.98 5,57 
1095 | 0,188 6,37 3,69 2,68 
1162 | 0,734 | 22,65 13,65 9,00 
1243 | 1121 | 34,78 21,67 13,11 
1281 | 1.741 | 33,6 20,88 12,78 
1350 | 1,609 27,52 16,83 
1400 | 234 99,97 99,07 0,90 
1500 | 38,4 100 99,95 0,05 
1602 | 21.0 99,94 98,50 1.44 
1708 | 114 98,15 89,77 8,38 
1924 119 $ aid bse vi 

Pi } 100 100 0,00 
2147 | 278 99,99 99,62 0,37 
2315 42.0 | tbe. 99,98 0,02 

100 bis 

2520 | 123 4= 8400 my À 1-8400m4 } 0,00 


Da eine Wasserschicht von 3,5 mm die Wirkung aufhebt, eine solche 
von 2 mm jedoch nicht mehr, so muB die Differenz zwischen der Strahlen- 
absorption dieser beiden Wasserschichten für Viskositätserhöhung ent- 
scheidend sein. Die Absorption von 3,5 und 2 mm dicken Wasserschichten 
und die Differenzwerte daraus sind nach den Extinktionskoeffizienten 
von ASCHKINASS (1895) berechnet und in Tabelle 14 zusammengestellt. 
Die Differenzwerte erreichen Beträge über 1% der auffallenden Strahlung 
nur zwischen 935 und 1400 mu und zwischen 1602 und 1708 mu. Die 
viskositätserhöhende Wirkung der durch 2mm Wasser gefilterten 
Strahlung einer Osramlampe liegt also in mindestens einem dieser 
Strahlenbezirke und damit innerhalb eines Strahlengebietes, in dem 
die Absorption durch Wasser anfängt, erheblich zu werden. Das führt 
zu der Vermutung, daß die Wirkung des Ultrarot in der Strahlen- 
absorption durch das Wasser des Plasmas oder der ganzen Zelle ihre 
Ursache hat, wenn auch mit der Möglichkeit gerechnet werden muß, 
daß Strahlung über 935 my von einem bisher unbekannten anderen 
Inhaltsbestandteil der Zelle absorbiert wird. Ist Wasser innerhalb der 
Zelle das Strahlungsabsorbens, so ergibt sich weiter die Frage, wie groß 
die Energie ist, die von einer Zelle von 40 u Schichtdicke oder von einer 
3 u dicken Plasmaschicht, den Verhältnissen bei Funaria entsprechend, 
absorbiert wird, einmal bei direkter Bestrahlung durch eine 1000-Watt- 
lampe, das andere Mal bei Vorschalten von 2 bzw. 3,5 mm Wasser. Die 
Ergebnisse sind in Tabelle 15 und Abb. 7 gegeben. Bei direkter Be- 
strahlung würden sich deutliche Maxima der Wirkung bei 1500 und 











Untersuchungen über die Phototaxis der Chloroplasten. 188 


1924 mu ergeben, bei Vorschaltung dünner Wasserfilter solche bei 1000, 
zwischen 1243 und 1350 und bei 1708 my, die innerhalb der oben ange- 
gebenen Wirkungsgrenzen liegen. Stellt man graphisch nach den Kurven 
die absorbierte Energiesumme fest, so ergibt sich in Prozenten der 
gesamten Strahlung der Osramlampe (etwa 5,85 g cal/qem-Min. bei 
1000 Watt und 15 cm Abstand): 











Zelle (40 u) Plasmaschicht (3 “) 
% cal/gem-Min, % eal/gem-Min. 
Bei direkter Strahlung . 4,4 0,257 0,81 0,048 
Bei 2 mm Wasserfilter . 0,072 0,004 0,0047 0,00028 
Bei 3,5 mm Wasserfilter 0,051 0,0025 0,0029 0,00017 














Hinter 2mm Wasser, das die Viskositätserhöhung noch zuläßt, ist 
die absorbierte Energie, je nachdem ob nur die Absorption der obersten 
Plasmaschicht oder der ganzen Zelle genommen wird, noch 70—1000mal 
so groß wie die Wirkungsschwelle des Blau- _ 925 























lichtes für die Plastidenverlagerung (vgl.III, 1). A 
Dabei ist die Wirkungsschwelle des Blaulichtes À /! 
nur fiir die auffallende Strahlung bekannt, von | ¥ i" 
der nur ein bestimmter Prozentsatz absorbiert i digs 
wird. IN: 
Die Berechnungen zeigen also, daß selbst hr \ 
von dünnen Zellen und Plasmaschichten dank :; \ 
ihrem Wassergehalt ultrarote Strahlen von :/ 
Energiewerten absorbiert werden, die viel H os al 
WE 
AY 90 
d 8 in § 
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Abb. 7. Strahlungsabsorption im Ultrarot durch eine Funaria-Zelle (40 u) bzw. eine Plasma- 

schicht darin (3) bei Bestrahlung mit einer 1000-Watt-Lampe unter Berücksichtigung 

von deren Emission. Absorption der direkten Strahlung: J durch eine Zelle, ZI durch eine 

Plasmaschicht. Absorption der durch 2 mm Wasser gefilterten Strahlung: III durch eine 

Zelle, IV durch eine Plasmaschicht. Absorption der durch 3,5 mm Wasser gefilterten Strah - 

lung: V durch eine Zelle, VI durch eine Plasmaschicht. Zelle und Plasmaschicht sind dabei 
selbst als Wasserschichten betrachtet worden. 
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Tabelle 15. Strahlungsabsorption im Ultrarot durch eine Funaria-Zelle 
(40 u) bzw. eine Plasmaschicht darin (34) bei Bestrahlung mit einer 
1000-Wattlampe unter Berücksichtigung von deren Emission. 
Zelle und Plasmaschicht sind bei der Berechnung selbst als Wasserschichten 
angesetzt worden. Die Zahlen sind Prozentwerte, bezogen auf die maximale 











Lampenemission. 
Absorption der A on der durch Absorption der durch 
2 mm Wasser gefilterten 3,5 mm Wasser gefilterten 
durch Strahlung durch Strahlung durch 
(my) 
eine Zelle | °ine Plas-| cine Zeile | eine Plasma- | eine Zeile | eine Plasma- 
935 0,05 — 0,049 -- 0,048 — 
990 0,159 = 0,146 = 0,137 = 
1002 0,158 _ 0,145 _ 0,137 = 
1095 0,066 _ 0,064 _ 0,062 — 
1162 0,218 0,015 0,188 0,013 0,169 0,0116 
1243 0,316 0,026 0,248 0,0204 0,206 0,0170 
1281 0,273 0,023 0,216 0,0182 0,181 0,0153 
1350 0,326 0,026 0,236 0,0188 0,149 0,0119 
1400 4,06 0,318 0,0378 0,003 0,0012 0,0001 
1500 6,72 0,449 0,0034 0,00022 = — 
1602 2,58 0,202 0,0387 0,003 0,00155 0,00012 
1708 1,16 0,088 0,119 0,009 0,00215 0,00163 
1816 1,86 0,146 0,0127 0,0011 0,00037 0,00003 
1924 6,08 0,563 _ _ u — 
2034 2,92 0,246 -- -- = — 
2147 1,16 0,091 0,0044 0,00035 0,00012 0,000009 
2315 1,25 0,101 0,00025 0,00002 = _ 
2420 2,04 0,179 _ — — 
2520 2,22 — u = — 
2680 3,16 0,419 _ = = _ 
2770 3,52 0,907 -- _ = — 
3002 2,5 1,399 = _ - _ 
3270 1,75 0,823 -- = _ — 
3350 1,59 0,538 = = = _ 
3790 0,63 0,067 = _ = _ 
4000 0,59 0,065 — -- = — 




















größer sind als schon wirksame kurzwelliger Strahlenbezirke. Wenn uns 
das auch in der geäußerten Vermutung, daß die Viskositätserhöhung im 
Ultrarot auf Strahlenabsorption durch das Zellwasser beruht, bestärkt, 
so ist natürlich völlige Gewißheit nur zu erlangen, indem man spektral 
zerlegte Strahlung gleicher auffallender Intensität einwirken läßt und 
prüft, ob die Wirkungsmaxima mit den Absorptionsmaxima des Wassers 
zusammenfallen. Die hierfür notwendige Apparatur stand leider nicht 
zur Verfügung. 

c) Vorbelichtung mit sichtbarer Strahlung. 

Daß dem Ultrarot die viskositätserhöhende Wirkung im Weißlicht 
zukommt, ist zur Genüge bewieseri, zur Ergänzung fehlten noch Zentri- 
fugenversuche in den vier Bezirken des sichtbaren Spektrums. Rot ist 
schon in Tabelle 13c aufgeführt. Auch im Gelbgrün, Blaugrün und 
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Blau war die Wirkung der Zentrifugalkraft wie bei unbehandeltem 
(s. oben) Material, so daß von der ausführlichen Mitteilung der Versuche 
abgesehen werden kann. 


d) Vorbelichtung mit Ultrarot. 

Nachdem die Ultrarotwirkung am Weißlicht festgestellt worden war, 
fehlten noch die Beweise für diese Wirkung mit isoliertem Ultrarot. Wie 
in den anderen Ultrarotversuchen (III, 2) wurden auch hier die Filter- 
kombination Rot-Gelbgrün (je Nr. 12) oder eine Ebonitplatte verwendet. 
Überall wurde von der Epistrophe ausgegangen. Die Versuchsdauer 
war 30 Min. 

Da die aus Weißlicht gefilterte Ultrarotstrahlung nicht die Energie 
erreicht, die unter 4 b) bei voller Weißlichteinstrahlung auf die Pflanzen 
wirkte, waren von vornherein nicht völlig übereinstimmende Ergebnisse 
zu erwarten. Die Tabellen 16a und b zeigen aber wiederum, daß dem 
Ultrarot innerhalb gewisser Grenzen eine viskositätserhöhende Wirkung 
zukommt. 


Tabelle 16a. Zentrifugieren nach Ultrarotbestrahlung (Filterkombination). 





Nr. Abstand] Temp. | Tourenzahl| Energie in Dauer 


Ergebnis 
inem | in*C | pro Min. | g—981 cmjsec* | in Min. | Temp: in °C | 4y04.(-) 


























74 15 37 26 19,0— 24,0 (—) 
75 15 35,5 26 20,5— 25,0 (—) 
76 15 35 2000 558,9 28 18,0— 22,8 (—) 
77 30 28,5 26 18,5— 24,0 (+) 
78 30 25 28 18,2— 22,7 (+) 


Tabelle 16b. Ebenso, aber mit Ebonit als Filter. 





























e e bnis 
Nr. (Am u | pro Min | g—981 emjeec | in Min, | Temp. in °C | Poor’ 
79 30 24 2000 558,9 25 17,8—23,0 |meist (+) 
80 30 34 3000 1251,8 12 17,6—24,5 |meist (+) 
81 15 31 2000 558,9 30 18,0— 23,3 {wenig (+) 
82 15 35 3000 1251,8 15 18,1—26,0 {wenig (+) 
83 15 34 4000 2235,7 6 18,5— 28,2 |meist(-+) 


Um die Wirkungsgrenzen einigermaßen zu ermitteln, wurden die 
Versuche mit der Filterkombination mit Einschalten von Wasserschichten 
verschiedener Dicke wiederholt (Tabelle 16c). Auch diese Versuche 
zeigen, daß eine Wasserschicht etwa von 3mm genügt, um die hier 
gebotene Intensität des Ultrarot so abzuschwächen, daß die Viskositäts- 
erhöhung beseitigt wird. 

Um die Wirkung homogener Wärme auf die Zentrifugierbarkeit 
kennen zu lernen, vor allem wegen eines Vergleichs mit den Versuchen, 
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Tabelle 16c. Wie 16a, aber mit Wasserschichten als Zusatzfilter. 
Tourenzahl überall 2000 Umdrehungen pro Minute (= 585,9 g). Vorbelichtung 
30 Min. Dauer der Zentrifugierung 28 Min. 























Abstand Schichtdicke . Temp. bei bnis 
we. | ine | dem Wanere | TSB | der Zontri- | (4) er (=) 
84 | 30 2,00 28,2 | 18,5—22,8 (+) 
85 | 30 1,00 26,5 | 18,7—24,0 (+) 
86 | 30 0,35 27 20,0— 24,2 (+) 

87 | 30 0,20 28,5 | 19,4—24,0 (+) 
88 | 15 2,00 36,2 | 18,9—24,0 (+) 
89 | 15 1,00 37 18,5—22,8 | meist (+) 
90 | 15 0,35 31,8 | 18,5—23,3 ‘a+ Pit) 
91] 15 0,20 36,5 | 20,1—25,8 ir 


bei denen eine hohe Temperatur unvermeidlich war, wurden wenige 
Versuche auch in dieser Hinsicht ausgeführt. Die Pflanzen wurden 
vorher 30 Min. in Wasser konstanter Temperatur gelassen (Tabelle 17). 


Tabelle 17. Zentrifugieren nach Aufenthalt in warmem Wasser. 























Tourenzahl i D b 
Nr. |Temp. des Wassers] as Min. EL in Min. | Temp. in* C Choate) 
92} 36°C 26 | 20-25 (+) 
93 42°C 2000 558,9 27 19—23,8 _ 
94 | 35°C, imWasser 25 35—36,8 |wenig(+) 
zen 





Aus der Tabelle ergibt sich, daß die Temperatur im Versuche bis 
36°C steigen darf; nur 2mal in allen Versuchen erreichte sie 37°C. 


5. Einfluß des Mediums auf die Verlagerung. 

Moosstämmchen von Funaria, die längere Zeit unter Wasser gewesen 
waren, zeigten schlechte Verlagerungsfähigkeit ihrer Chloroplasten. 
Sättigung mit Wasser oder eine Quellungserscheinung konnten die Ursache 
sein. Da in Vorversuchen oft unter Wasser beobachtet und auch sonst 
gegen Vertrocknung stark benetzt wurde, mußte untersucht werden, ob 
sich die Verschiedenheit der Medien — Luft und Wasser — auch im 
Verlauf der Verlagerung ausdrückte. 

Um dies für Wasser festzustellen, für Luft waren die Verhältnisse 
ja bekannt, wurden in drei mittelgroße ERLENMEYER-Kolben etwa 
je 60 Moospflänzchen unter destilliertes Wasser! gebracht, das während 
der ganzen Versuchszeit nur um ein Weniges um +24,5° C schwankte. 
Die Gefäße standen am Fenster im diffusen Tageslicht, die Chloroplasten 


1 Obwohl destilliertes Wasser nach einiger Zeit meist schädlich wirkt, wurde 
davon abgesehen, nn =o zu verwenden, um eine etwaige Ionenwirkung 
der gelösten Salze zu vermeiden. 
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waren in Epistrophe. Im ersten der Gefäße (a) erfuhren die Pflanzen 
keine weitere Behandlung, im zweiten wurde früh, mittags und abends 
je 1 Stunde CO, eingeleitet (b), im dritten entsprechend O, (c). Ferner 
wurde in den letzten beiden Kolben das Wasser jeden Tag erneuert. 

Verlagerung zur Epistrophe war unter (a) während der ganzen Zeit 
sehr gut, nur die Verlagerung zur Apostrophe wurde nach 1 Woche sehr 
schlecht, blieb 3 Tage so und war dann wieder ausgezeichnet wie vorher; 
die Ursache hierfür ist unklar. Die Pflanzen unter (b) wurden nach 
4 Tagen krank und begannen am nächsten Tage abzusterben; CO, in 
hoher Konzentration wirkt also giftig, wahrscheinlich lag Anaerobiose 
mit Bildung giftiger Stoffwechselprodukte vor. Ganz ausgezeichnet 
verlief die Verlagerung sowohl zur Epi- wie zur Apostrophe bei den 
Pflanzen unter (c). 

Ob sich die Pflanzen in Luft oder Wasser befinden, ist also für den 
Verlauf der Verlagerung gleichgültig, wenn nur für ausreichende Sauer- 
stoffzufuhr gesorgt ist. 


6. Verlauf der Verlagerung. 

Zeitlicher Verlauf. 

Zwischen den beiden entgegengesetzten Lagerungen der Chloroplasten, 
der Epistrophe und Apostrophe bzw. Parastrophe, gehen die Bewegungen 
der Chloroplasten vor sich. Die Epistrophe (FRANK) ist die Lage der 
Chloroplasten bei diffusem Tageslicht und darüber hinaus überhaupt bei 
zusammengesetztem Licht von einem sehr weiten Intensitätsbereich. 
Alle Chloroplasten befinden sich hier an den Wänden, die an die Außen- 
welt grenzen; wir können diese Lage auch mit Lichtlage bezeichnen 
(Abb. 8), da sie in der Natur bei mittlerer Belichtung erreicht wird. 
Die Apostrophe (FRANK) zeigt alle Chloroplasten an den Fugenwänden, 
die Außenwände werden also vermieden; das ist die typische Dunkellage, 
wobei sich nur hin und wieder einer oder wenige Chloroplasten an den 
Außenwänden befinden (Abb. 9). Der Dunkellage ähnlich ist die Über- 
lichtlage oder Parastrophe (SENN), die in der Natur nur bei der hohen 
Intensität des direkten Sonnenlichts im Sommer erreicht wird. Sie 
unterscheidet sich von der Apostrophe dadurch, daß die den Fugenwänden 
parallelen Außenwände von den Chloroplasten nicht gemieden werden ; 
also nur am Blattrand sind diese beiden Chloroplastenstellungen zu 
unterscheiden. 

Die Verlagerung kann also in mittleren Zellen des Blattes nur in 
zwei Richtungen vor sich gehen, entweder von den Außen- zu den Fugen- 
wänden oder umgekehrt. Wir können den Verlauf messen, indem wir 
bei entsprechenden Versuchsbedingungen von Zeit zu Zeit Zählungen 
der Chloroplasten vornehmen, und wir erhalten dann Kurven von 
S-förmiger Gestalt (Abb. 10). Diesen Kurven können wir entnehmen, 
daß bei den einzelnen Plastiden Unterschiede in der Verlagerungszeit 
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bestehen und ebenso bei verschiedenen Bedingungsänderungen. Die 
durch Beleuchtung veranlaßten Bewegungen zur Epistrophe und zur 





Abb. 9. Apostrophe (Dunkellage) der Chloroplasten von Funaria. 


Parastrophe gehen etwa während der gleichen Zeit vor sich, sie dauern 
5—30 oder 5—35 Min., je nach den Plastiden, wobei von diesen natürlich 
verschieden lange Wege zurückgelegt werden müssen. Die bei Ver- 
dunkelung erfolgende Verlagerung zur Apostrophe dagegen dauert 
beträchtlich länger, nämlich 18—75 Min. 
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In allen Fallen sind die Zeiten, die verstreichen, bis der erste und der 
letzte Plastid die Lichtlage erreicht bzw. sich aus ihr entfernt haben, 
sehr verschieden. Dieser Unterschied kann zustande kommen durch einen 
solchen in der Reaktionszeit oder der Wanderungsgeschwindigkeit oder 
des zuriickzulegenden Weges der einzelnen Plastiden. Uber die Reaktions- 
zeit ist daher nichts Sicheres auszusagen. Sie kann bei Belichtung unter 5, 
bei Verdunkelung unter 18 Min. liegen, aber ebenso viel kiirzer sein, da 
eine bestimmte Zeit vergehen muB, ehe der erste Plastid die epistrophische 
Lage erreicht hat oder von der Oberwand weggewandert ist. Da der 
mittlere Weg, der von den Plastiden durchwandert wird, beim Ubergang 
von Apo- zu Epistrophe 
gleich dem ist bei um- 
gekehrter Richtung der 
Wanderung, so kann man „ 
weiter schließen, daß bei s 
Verdunkelungentwederdie $ 

& 


200 hor 90° 





Reaktionszeit größer oder : 

die Wanderungsgeschwin- 

digkeit der Plastiden ge- ~~ 

ringer oder beide wesent- 

lich anders sind als bei Be- 0 

0 m 2 

lichtung. Daß die Wande- tim“ 

rungsrichtung dabei keine jen von nn und ‘der Chloroph platte à 
Pp nm er von 

Rolle spielt, geht noch da- Mougeotia (gestrichelte Kurven nach Lewis). 


raus hervor, daß die beob- 

achteten Verlagerungszeiten beim Übergang von Epi- zu Parastrophe 
etwa die gleichen sind wie bei dem von Apo- zu Epistrophe. Ist die 
Reaktionszeit bei Verdunkelung höher als bei Belichtung, so könnte das 
damit erklärt werden; daß durch Belichtung im Zellinnern polare Diffe- 
renzen, die die Bewegung bedingen, schneller erreicht werden als die 
Umkehrung dieser polaren Differenzen bei Verdunkelung. Ist die Wande- 
rungsgeschwindigkeit bei Verdunkelung geringer als bei Belichtung, so 
könnte das durch Unterschiede des Maßes der polaren Differenzen 
(Potentialdifferenzen) erklärt werden. 

In Abb. 10 ist zum Vergleich der Verlauf der Verlagerung der Chloro- 
phyllplatte von Mougeotia nach Lewis (1898) mit eingetragen, der in 
bemerkenswerter Weise mit dem für die Gesamtheit der Funaria-Chloro- 
plasten beobachteten übereinstimmt. Lewis hat den Stellungswechsel 
beim Übergang von diffusem zu Sonnenlicht — von Flächen- zu Kanten- 
stellung — und umgekehrt beobachtet. Als Maß diente der Drehungs- 
winkel. Die Dauer der Verlagerung bei Übergang von diffusem zu 
Sonnenlicht ist die gleiche wie die des letzten Chloroplasten bei Funaria. 
Die umgekehrte Verlagerung verläuft um !/, schneller. Eine Reaktions- 
zeit wurde nicht beobachtet, doch begannen die Messungen immer erst 
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einige Minuten nach dem Beleuchtungswechsel, und die MeBfehler sind 
vor allem bei Ausgang von der Flächenstellung außerordentlich groß. 
Mit dem Vorhandensein einer wenige Minuten dauernden Reaktionszeit 
kann man also auch bei dieser Alge noch rechnen. 

Mast (1927) fand für Volvox in mehreren Versuchen eine Reaktions- 
zeit von 18 Sek., möglicherweise ist sie auch bei der Verlagerung der 
Chloroplasten so kurz. Der größte Teil der Zeit, bis z.B. der erste 

Lage einnimmt, wäre alsdann der der Beob- 


Chloroplast epistrophische 
achtung schwer zugänglichen Bewegung auf den Fugenwänden zuzu- 
schreiben. 


Einfluß der Einwirkungsdauer des Lichtes. 

Hier ergeben sich drei Fragen, deren Beantwortung schon im 
methodischen Teil vorweggenommen werden mußte, um die angewandte 
Methode zu rechtfertigen: Erstens die Frage nach dem Reizeffekt kurzer 
und langer Belichtung ; zweitens die nach der Wirkung der Vorbelichtung ; 
und schließlich die Frage nach der Reiznachwirkung von Kurzbelichtung. 

Zur Lösung der ersten Frage wurden einen Tag verdunkelte Funaria- 
Blättchen in farbiges Licht der 4 Filterbezirke (mit CuSO, - Küvetten) 
gebracht. Die Intensitäten wurden so gewählt, daß sich in den wirksamen 
Bezirken nur ein Teil der Chloroplasten verlagerte. Beobachtet wurde 
nach 5 Stunden und nach 16 Stunden Lichteinwirkung. Beim Vergleich 
der beiden Wertskalen ergaben sich nur so geringe Unterschiede, außerdem 
auch nicht einmal gleichsinnige, daß man zu der Annahme berechtigt 
ist, daß die Dauer der Lichteinwirkung, wenn sie ein bestimmtes Maß 
überschreitet, keinen weiteren Einfluß auf die einmal verlagerten Chloro- 
plasten ausübt und auch nicht weitere Chloroplasten, die in der Zeit 
vorher die Fugenwände nicht verlassen hatten, noch zur Verlagerung 
veranlaßt. Die Werte seien mitgeteilt: 

















Epistrophische Chloroplasten 
Spcktreibesirk | Geifqemstd. [mach 5 Stunden [nach 10 Stunden 
Reb «see. . 0,290 24 5,3 5,1 
Gelbgrün . . . | 0,21008 51,2 49,7 
Blaugrün . . . | 0,00460 45,4 47,8 
Blau... ... 0,000 96 58,5 58,8 





Der Blauversuch wurde außerdem auch noch für eine Versuchsdauer 
von 40 Stunden wiederholt; selbst während dieser langen Zeit blieb die 
Zahl der Chloroplasten, die sich in diesem schwachen Blaulicht verlagert 
hatten, fast konstant, beurteilt jeweils nach dem Durchschnitt der von 
mehreren Blättchen erhaltenen Werte. 

Auf die Chloroplasten also, die sich bei kurzer Beleuchtungsdau-r 
nicht verlagert hatten, hat auch eine noch so lange Beleuchtungsdauer 
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keinen weiteren Einflu8. Das gilt fiir die sichtbare Strahlung, fiir Ultra- 
violett erscheint es noch fraglich (vgl. Tabelle 10b). 

Für die Untersuchung über den Einfluß der Vorbelichtung auf die 
Verlagerung (Stimmung) wurde Blaulicht verwendet. Es wurden vier 
Serien vorbelichtet, einmal mit einer Intensität, die gerade Epistrophe 
ergibt, dann mit der halben, mit der doppelten und schließlich mit der 
10fachen Energie. Darauf wurden alle Pflanzen in Blaulicht von der 
Intensität, bei der sich etwa die Hälfte der Plastiden verlagern, gebracht 
und dort so lange gelassen wie bei den Versuchen im Abschnitt III, 1 
(5 Stunden). 

Die Unterschiede zwischen den 4 Versuchsreihen waren gering, 
und die Abweichungen ließen keinen gesetzmäßigen Zusammenhang 
erkennen. Die Vorbelichtung ist also nicht ausschlaggebend, sondern 
maßgebend sind nur die Absolutwerte des auffallenden Lichtes. Somit 
erscheint eine bestimmte Zahl epistrophischer Chloroplasten jeweils. 
als Ausdruck eines bestimniten Lichtgenusses. Wenn sich ein Einfluß 
der Vorbelichtung vor der ersten Beobachtung geltend machte, dann 
könnte er schon deshalb, weil in dieser ersten Zeit Umlagerungen erfolgen, 
kaum der Beobachtung zugänglich’ sein. 

Die dritte Frage ist die, ob der Lichtreiz, wenn er eine Zeitlang ein- 
gewirkt hat, noch im Dunkeln nachwirkt. Lewis fand dies bei Mougeotia, 
sowohl im direkten Sonnenlicht wie im diffusen Tageslicht ; im Sonnenlicht 
genügten 90 Sek., im Tageslicht 120 Sek. Einwirkung, um die Chlorophyll- 
platte, anschließend in Dunkelheit versetzt, die Drehung um volle 90° 
ausführen zu lassen. An Funaria wurden 4 Versuche angestellt. Mit 
einer 300-Wattlampe bei einem Abstand von 20 cm (Weißlicht) wurden 
folgende Zeiten belichtet und anschließend verdunkelt (Ausgangsstellung 


Apostrophe) : 4 
Belichtung Verdunkelung 


25 Min. 10 Min. 

20 ” 25 ” 

10 ,, 20 ,, 
5 ” 25 ” 


Nach der Belichtung wurden mehrere Blättchen zur Kontrolle ent- 
nommen; die an diesen festgestellten Reizwerte wurden mit denen ver- 
glichen, die an den Blättchen nach Verdunkelung gefunden wurden. 
Es zeigte sich, daß nicht in einem einzigen Blättchen ein Fortschritt 
der Reaktion im Dunkeln stattgefunden hatte, im Gegenteil war der 
Reizeffekt, wenn die Verdunkelung lange genug war, gesunken. Es ist 
also kein Zweifel, daß hier von einer Präsentationszeit keine Rede sein 
kann, denn selbst nach einer Beleuchtung von 25 Min. wird die Epistrophe 
im Dunkeln nicht mehr vervollständigt. Für die Lichtbewegung der 
Chloroplasten von Funaria ist also dauernde Energiezufuhr nötig. 


1 Auch nach Senn (1908, S. 312) ist ein solcher unsicher. 
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IV. Besprechung der Ergebnisse. 


Die Analyse der Verlagerung der Chloroplasten bei Beleuchtung oder 
Verdunkelung hat die Reizperzeption und die Ursache und Mechanik 
der Bewegung zu behandeln, soweit dies nach den vorliegenden Unter- 
suchungen. möglich ist. 

Über die Reizperzeption geben uns die Versuche in den einzelnen 
Spektralbezirken in einiger Hinsicht Aufschluß. Wählt man aus den 
Kurven, die sich aus den Versuchen im sichtbaren Gebiet des Spektrums 
ergaben (Abb. 2), die Punkte, bei denen erstmalig Epistrophe erreicht 
wird und setzt den Gelbgrünwert gleich 1, dann lassen sich die anderen 
Wirkungswerte berechnen und auch zugleich mit denen des Photo- 
tropismus, wie sie z. B. von BERGANN (1930) bei der Avena-Koleoptile 
festgestellt worden sind, vergleichen (Tabelle 18). 


Tabelle 18. Reizwerte der 4 Spektralbezirke des sichtbaren Lichts. 
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Reizwerte 
der Phototaxis der des Phototropismus der 
Funaria-Chloroplasten Avena-Koleoptile nach BERGANN 
— ur Pe ats 
bgrün . 1 1 
Blaugrün . 52,1 13,7 
Blau ... 273,3 316 








Die Vergleichswerte haben dieselbe Größenordnung; kleine Ab- 
weichungen sind von vornherein zu erwarten, größere können auf ver- 
schiedener Empfindlichkeit der Objekte beruhen. Besonders für Blau- 
grün erscheinen die Funaria-Chloroplasten empfindlicher, doch kann 
auch der Bereannsche Wert zu niedrig sein, weil damals noch nicht 
bekannt war, daß die Blaugrünfilter bei Dauerbelichtung weniger durch- 
sichtig werden (s. S. 161). Beide Zahlenreihen steigen nach Blau zu 
beträchtlich an. 

Ist der verschiedene Reizwert Folge verschieden starker Absorption 
der Strahlen, so geht aus der Tabelle zweierlei hervor: Erstens, daß die 
Perzeption durch einen Stoff vermittelt wird, der sein Absorptions- 
maximum im Blau hat und daher für unser Auge gelb bis orange aussehen 
wird, und zweitens, daß sich die Phototaxis der Plastiden dem Photo- 
tropismus von Avena bezüglich der Perzeption ähnlich verhält. Farb- 
stoffe, die eine solche Absorption zeigen, sind die Carotinoide, und man 
kann sie mit Recht für die Perzeption verantwortlich machen; denn in 
allen den Fällen, wo eine gleiche Reizwirksamkeit vorliegt, ist auch ein 
Carotinoid vorhanden, und wo dieses fehlt, fallen auch die Reizwerte 
anders aus (vgl. Chilomonas S. 194). Carotin und Xanthophyll haben 
nach PUMMERER und REBMANN (1928) je zwei Absorptionsmaxima im 
Blau, die des Carotins z. B. liegen etwa bei 451 mu und 482 mu. Beide 
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Maxima liegen im Durchlässigkeitsbereich des Blaufilters. Nach RupoLPH 
(1933) sind diese Maxima bei 448 und 478/479 my zu finden. 

Wenn man annimmt, daß bei Funaria und bei Avena der gleiche 
Farbstoff die Strahlung absorbiert, so können die geringen Verschieden- 
heiten in den Reizwerten (die von Blaugrün und Blau liegen bei Funaria 
näher beieinander) darin begründet sein, daß der Farbstoff bei Funaria 
in höherer Konzentration vorhanden ist als bei der Avena-Koleoptile, 
was für die Carotinoide sogar sehr wahrscheinlich ist. Die Wirkung 
von Blaugrün und Blau auf die dunkelgelben Sporangienanlagen von 
Phycomyces wäre dann noch weniger verschieden, was nach Unter- 
suchungen von BLAAUW (1909) auch zutrifft, nicht ganz so auffällig 
nach denen von CASTLE (1931) und Buper (1932). 

Der in der Absorption der Strahlen liegende erste Schritt der Reiz- 
perzeption scheint in vielen Fällen auch bei der Phototaxis frei beweglicher 
Organismen an Carotinoide gebunden zu sein, unbeschadet der Unter- 
schiede, die im weiteren Reizverlauf auftreten. Fast überall ist auch 
hier ein gelbes oder gelbrotes Pigment vorhanden, sei es in Chromo- oder 
Chloroplasten, sei es in dem sog. Augenfleck, der bei Planosporen das 
einzige reizaufnehmende Organell zu sein scheint (OLTMANNS, dagegen 
ENGELMANN). Bei Bryopsis z. B. hat der weibliche Planogamet ein großes 
grünes Chromatophor, der männliche, dem doch vorwiegend Beweglich- 
keit zukommt, nur ein kleines gelbliches. Frank (1868) beobachtete 
Phototaxis auch an etiolierten Chloroplasten, die im allgemeinen nur 
Protochlorophyll- und Carotinoide enthalten (vgl. RuporrH). Die Assi- 
milation scheint ohne direkten Einfluß auf die Phototaxis zu sein. 

Bei Bestrahlung mit zerlegtem sichtbaren Licht zeigen die frei 
beweglichen Organismen die gleiche Lichtempfindlichkeit wie die Chloro- 
plasten. Überall wird auch hier eine schnelle Abnahme der Wirksamkeit 
nach dem Gelbgrün beobachtet. ENGELMANXN (1882) findet das Maximum 
für Euglena im Blau, Luntz (1931) für dieselbe Art und für Volvox bei 
492 mu, wobei aber zu beachten ist, daß er das Gebiet zwischen 436 und 
492 mu nicht untersucht hat, daß das Maximum also mehr nach kürzeren 
Wellenlängen als 492 mu zu gelegen sein kann. Auch LAURENS und 
Hooker (1920) fanden das Maximum für Volvox bei 492 mu. Ganz 
abweichend von allen anderen Angaben findet DANGEARD ! (1928) für 
Euglena die größte Wirkung (d. h. die größte Ansammlung) im Spektrum 
an der Stelle der größten Chlorophyllabsorption. 

OLTMANNS (1917) hält es bei Volvox für offenbar, daß die Lichtreize 
nur durch die Augenflecke des Vorderpoles, die 6mal größer sind als 
die des Hinterpoles, perzipiert werden. ENGELMANN (1882) dagegen 
leugnet den Augenfleck als Perzeptionsorgan. Er findet die Phototaxis 
von Euglena zwar unabhängig vom Chlorophyllapparat, da dieser Flagellat 

1 Die Originalliteratur konnte bisher nicht eingesehen werden, so daß eine 
Kritik unterbleiben muß. Man könnte an Aérotaxis denken. 
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auch reagiert, wenn man ihn so weit verdunkelt wie er Chlorophyll 
enthält; aber er stellt seine Bewegung sofort ein, wenn der chlorophyll- 
freie Abschnitt mit dem roten Pigmentfleck mit verdunkelt wird. 
ENGELMANN schreibt deshalb dem farblosen Plasma des Vorderendes die 
Perzeption zu, seine Versuche beweisen jedoch, daß in erster Linie die 
Carotinoide des Augenflecks die Reizaufnahme vermitteln. Für Para- 
maecium bursaria findet er nämlich, daß eine direkte Einwirkung des 
Lichtes auf das farblose Plasma ohne Vermittlung der Zoochlorellen 
nicht vor sich geht. Da vermutlich die Plastiden von Euglena auch 
Carotinoide enthalten, müßte noch geklärt werden, warum nur die 
Beleuchtung des Augenfleckes zur Reaktion führt. Seine Lage in der 
Nähe der Geißelbasis könnte hierbei eine Rolle spielen. 

Auch Mast (1917) hält den Pigmentfleck nicht für ein Lichtsinnes- 
organ. Dagegen Luntz (1931), und er bringt einen schönen Beweis 
dafür, nämlich durch Werte, die an Chilomonas spec., einer Art ohne 
Augenfleck, gewonnen wurden, und die von denen bei Eudorina und 
Volvox weitgehend abweichen. Die Phototaxis von Chilomonas ist 
maximal im Ultraviolett (366 mu), die nach Blau zu liegenden Werte 
fallen zuerst sehr stark ab, darauf äußerst wenig. Hier, wo kein Pigment- 
fleck vorhanden ist, weisen die Reizwerte auch in keiner Weise auf eine 
Carotinoidabsorption hin, sondern nur auf eine Plasmaabsorption, und 
die ist im Ultraviolett nach unseren eigenen Untersuchungen sowie nach 
denen von NOETHLInG und Roczin (1931) ohne Zweifel vorhanden. 
Hervorzuheben ist, daß Luntz bei allen untersuchten Organismen für 
366 mu denselben absoluten Reizwert findet. Dieser ist also sehr wahr- 
scheinlich in jedem Falle der Plasmaabsorption zuzuschreiben. Für die 
Lichtabsorption durch Carotinoide als Ursache der Phototaxis spricht 
auch ein negativer Befund: Nach Senn (1908) sind Leukoplasten für 

Bei Beleuchtung mit weißem, wahrscheinlich ultraviolettarmem Licht 
reagieren nach Buper (1919a) Polytoma-Arten mit Augenfleck photo- 
taktisch, solehe ohne Augenfleck aber nicht. Polytomella agilis mit 
Augenfleck reagierte nach DoFLEIN auf Beleuchtung, BupEr fand eine 
Polytomella spec. ohne Augenfleck, und diese reagierte nicht. Auch ohne 
Augenfleck werden gerichtete Bewegungen ausgeführt, aber es wirken 
dann andere Strahlungsqualitäten auf andere Zellbestandteile. 

Im Ultrarot trat in unseren Versuchen innerhalb gewisser Grenzen 
positive Phototaxis auf. Wenn für die sichtbaren Spektralbezirke eine 
Absorption durch Carotinoide sehr einleuchtend ist, so ist für Ultrarot 
der Ort der Strahlungsabsorption weniger sicher. Absorption durch 
Carotinoide ist im Ultrarot nicht genau bekannt, man könnte also 
annehmen, daß sie dort noch Maxima aufweise. Aber viel näher liegt 
es, anzunehmen, daß das Protoplasma dank seinem hohen Wassergehalt 
die Strahlung absorbiert. Von Bedeutung ist es, daß hiernach mit einem 
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anderen Ort der Strahlungsabsorption gerechnet werden muB, verglichen 
mit dem in sichtbarem Gebiet. 

Uber Wirksamkeit des Ultrarots finden sich anderweit nur wenige 
Angaben. Nach NoTHMANN-ZUCKERKANDL (1915) soll fiir die Photo- 
dinese das Maximum der Wirkung im Ultrarot liegen. Die ultraroten 
Strahlen wirkten erst 8 cm (nach ihrer Skala) vom Ende der sichtbaren 
Strahlen. BEIKIRCH (1925) und SCHWEICKERDT (1928) fanden jedoch 
keine Wirkung in diesem Gebiet. Die von ENGELMANN und BupEr (1919b) 
beobachteten Ansammlungen der Purpurbakterien im Ultrarot wurden 
durch Absorption durch einen Farbstoff veranlaßt. DancEARD (1928) 
findet für Oszillatorien die größte Wirkung im Ultrarot, auch hier soll 
ein Farbstoff den Reiz aufnehmen. Für den Phototropismus ist nach 
BERGANN (1930), WiecHULLA (1932) u.a. Ultrarot ohne Wirkung. 

Die Reizaufnahme im langwelligen Ultraviolett besorgen möglicher- 
weise schwach-gelbliche Farbstoffe im Plasma wie z. B. Flavonole, denn 
Carotinoidabsorption ist in diesem Gebiet sehr viel geringer als im Blau, 
während die Absorption der Plasmaeiweiße erst im kurzwelligen Ultra- 
violett erheblicher wird. Für die noch kürzeren Wellenlängen unter 300 mu, 
die eine Strablungsstarre hervorrufen, ist schließlich am ehesten an eine 
Absorption durch Plasmakolloide zu denken, deren Koagulation dadurch 
veranlaßt wird, wie viele Versuche gezeigt haben. Daß diese Wellenlängen 
von zerstörender Wirkung für die lebende Substanz sind, haben auch 
schon URSPRUNG und BLUM (1917), sowie NOETHLING und RocHLi (1931) 
gezeigt. 

Über die Wirkung des Ultravioletts liegen weit mehr Angaben als über 
Ultrarot vor. Nach Sonne (1929) reagiert Avena, nach CASTLE (1931) 
Phycomyces stark phototropisch auf Ultraviolett über 300 my. Uber 
Phototaxis im Ultraviolett wurde schon eine Angabe von Luntz erwähnt. 
Für die Photodinese finden NoETHLING und RocHLis (1931), daß das kurz- 
wellige Ultraviolett (unter 300 my) für die Auslösung der Strömung wesent- 
lich wirksamer ist als alle anderen Wellenlängenbereiche, wenn es auch um 
so schneller die ,, Nekrose“ herbeiführt. Vielleicht hängt das miteiner, wenn 
auch schnell vorübergehenden Viskositätsherabsetzung des Plasmas zu- 
sammen, wie sie hier gefunden werden konnte, wobei aber der engere 
Strahlungsbereich, der sie hervorbringt, noch nicht bekannt ist. Ferner 
fanden diese Autoren: „Beim Beginn der Zellschädigung. . . kann man deut- 
lich beobachten, wie das Plasma selber zähflüssiger wird und die Geschwin- 
digkeit seiner Rotation abnimmt.‘ Das entspricht vielleicht der plötzlichen 
Viskositätserhöhung, wie sie bei Funaria nach Ultraviolettbestrahlung 
durch Zentrifugierung festgestellt worden ist. Vouk beobachtete an Plas- 
modien, daß die Bewegung im Ultraviolett aufhört ; nach kurzer Einwirkung 
ist sie reversibel, bei sehr kurzer Dauer und hinter Glas tritt sogar Be- 
schleunigung ein. Ein weiterer Hinweis, der zugleich anzeigt, daß die 
Sonnenwirkung wesentlich eine Ultraviolettwirkung ist, findet sich bei 

13* 
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LEPESCHKIN (1924, S. 124): „Direkte Sonnenstrahlen setzen zunächst 
die Viskosität herab, um später eine Steigerung derselben hervorzurufen.“ 
Das Auftreten von Kalziumoxalatkristallen hängt vielleicht mit photo- 
chemischen Vorgängen zusammen, wie LUNDBLAD (1927, S. 133) annimmt. 
Ihr Auftreten wurde besonders von Napson und RocxziN (1928) 
erwähnt. 

Nach den bisher besprochenen Untersuchungen nehmen wir mit guten 
Gründen an, daß die Strahlung in verschiedenen Wellenlängengebieten 
durch verschiedene Stoffe, die in einem Falle den Plastiden, im andern 
dem Plasma angehören, absorbiert werden. Was jedoch auf diesen 
ersten Schritt der Perzeption, der „Anregung‘ der absorbierenden 
Moleküle folgt, ist noch schwieriger zu beantworten. An eine lokale 
Temperaturerhöhung als einzige Folge der Absorption und damit Ursache 
der Bewegung kann allenfalls beim Ultrarot gedacht werden. Hierbei 
wäre etwa an Beeinflussung eines fermentativen Vorganges zu denken, 
der im vorderen Teil der Plastiden oder des angrenzenden Plasmas wegen 
der Temperaturdifferenz anders verläuft als im hinteren Teil. Bei der 
Schädigung im kurzwelligen Ultraviolett tritt offenbar als Folge photo- 
chemischer Umsetzungen eine Denaturierung des Eiweißes ein. In 
den übrigen Gebieten aber dürften mit der Absorption chemische Vor- 
gänge einhergehen oder ihr folgen, die, wie es jetzt zur Erklärung der 
phototropischen Erscheinungen angenommen wird, infolge des Strahlungs- 
abfalles in den absorbierenden Zell- bzw. Gewebeteilen eine polare Stoff- 
verteilung in der Strahlungsrichtung hervorrufen. Dabei ist jedoch ein 
zu weit gehender Vergleich der Phototaxis mit dem Phototropismus 
mit seiner Reizleitung und den zur Reaktion führenden Wachstums- 
vorgängen zu vermeiden. 

Läge bei der Phototaxis der Chloroplasten ein photochemischer 
Vorgang vor, so sollte man erwarten, daß auf kürzere Belichtungen im 
Dunkeln Nachwirkungen zu beobachten wären, weil die Diffusion des 
mit Hilfe der Lichtenergie gebildeten Stoffes noch eine Zeitlang andauern 
wird. Solche Wirkungen traten nicht ein. Aber vielleicht ist die Nach- 
wirkung nur zu gering, als daß sie mit unseren Mitteln erkannt werden 
könnte. Auch für die frei beweglichen Organismen scheint es keine 
Nachwirkung zu geben, denn Mamx (1929) sagt, daß die gerichtete 
Bewegung sofort mit dem Aussetzen des richtenden Reizes aufhöre, 
obwohl man doch annehmen sollte, daß die einmal eingenommene 
Schwimmrichtung wenigstens noch kurze Zeit eingehalten würde. Die 
Strahlung könnte auch so wirken, daß ein bereits vorhandener Stoff 
durch sie zerlegt wird, während bei Dunkelheit wieder die Synthese 
einsetzt, wie es Hecut (1921) für den Sehpurpur der Tiere sehr wahr- 
scheinlich gemacht hat. Die Schwierigkeit, die mit der Absorption 
zusammenhängenden Fragen bei der Phototaxis zu klären, liegt vielleicht 
auch darin, daß die Strahlung in einen bereits ohne diese ablaufenden 
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komplizierten stoffwechselphysiologischen Vorgang nur katalytisch oder 
induktiv eingreift. 

Volvox, der von Mast studiert wurde, verhält sich insofern anders 
als die Plastiden, als er auf Änderungen der Lichtintensität reagiert und 
bei fortdauernder Einwirkung von Dunkelheit oder einer bestimmten 
Intensität sich diesen adaptiert. Mast (1927) hat über die mit der Licht- 
perzeption einhergehenden chemischen Vorgänge eine mit dem beob- 
achteten Verhalten der Volvox-Kugeln gegen Belichtungswechsel überein- 
stimmende, im übrigen aber nicht im einzelnen begründete Hypothese 
aufgestellt, nach der vier Stoffe an dem Zustandekommen der positiv 
oder negativ phototaktischen Bewegungen und der Wiederherstellung 
des Adaptationszustandes beteiligt sein sollen. Um was für Stoffe es 
sich hier handelt und wie sie wirken, ist unbekannt, so daß es sich 
erübrigt, näher auf die Hypothese einzugehen. 

Sind also die der Strahlungsabsorption folgenden oder mit ihr ver- 
knüpften chemischen Änderungen noch unbekannt, so geht eine dieser 
wiederum folgende Sekundärerscheinung, nämlich eine Änderung der 
Viskosität des Plasmas, in einigen Strahlungsgebieten aus unseren 
Zentrifugierungsversuchen hervor. So konnte bei Bestrahlung mit Ultra- 
rot oder mit hohen Ultraviolettintensitäten eine Erhöhung der Plasma- 
viskosität festgestellt werden, bei geringerer Ultravioletteinstrahlung 
wurde dagegen die Viskosität stark vermindert, während im sichtbaren 
Gebiet keine merkliche Änderung eintrat. Viskosität und strophische Ver- 
lagerung entsprachen hierbei einander. Mit der Tendenz zur Parastrophe 
im Ultraviolett geht eine beträchtliche Herabsetzung der Plasmaviskosität 
einher, bis die Parastrophe völlig erreicht ist; bei höheren Intensitäten 
fällt das Verbleiben der Chloroplasten in Epistrophe mit der beob- 
achteten Viskositätserhöhung zusammen (vgl. Abb. 3, aufsteigender Ast 
der Kurve I). Danäch kann man annehmen, daß mit der Verlagerung 
zur Epistrophe, soweit hierbei die Strahlung durch Plasma absorbiert 
wird, eine Erhöhung der Plasmaviskosität einhergeht. Das beweisen auch 
die Beobachtungen im Ultrarot, wo sich Chloroplasten in demselben 
Strahlungsbereich zur Epistrophe verlagerten, der auch die Viskosität 
des Plasmas erhöhte. War hier oder im Ultraviolett die Viskosität 
zu hoch gestiegen, so konnte keinerlei Verlagerung mehr vor sich gehen. 
Wie die Herstellung der Parastrophe ist vielleicht auch die der Apostrophe 
(Dunkelstellung) mit einer Herabsetzung der Viskosität des Plasmas 
verbunden (vgl. Tabelle 11b, Versuche Nr. 24 und 25). 

Schließlich ist die Frage zu beantworten, wie die Bewegung der 
Chloroplasten ausgeführt wird. Vielfach wird die Ansicht vertreten, daß 
sich die Chloroplasten mit Hilfe der sog. ,,Peristromialstringe“, durch 
die sie allseitig untereinander verbunden erscheinen, bewegen. Unter 
den verschiedensten Bedingungen konnte ich diese Stränge oft hervor- 
ragend deutlich beobachten, sah jedoch oft genug auch gar nichts von 
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ihnen. Vor allem Sen (1908) schreibt ihnen große Bedeutung bei der 
Bewegung zu. Das sehr häufige vorübergehende Auftreten solcher 
fadenförmiger Gebilde ist sicher, aber darüber hinaus wissen wir nichts 
darüber, wie mit Hilfe dieser Stränge die Bewegung ausgeführt wird; 
welche Energie greift an diesen Strängen an und wie? LIEBALDT 
(1913) hält diese Peristromialfortsätze für Desorganisationserscheinungen. 
WEBER (1925) beobachtete plasmatische Verbindungsfäden zwischen 
Kern und Plastiden (in Schließzellen) und schließt auf eine Beeinflussung 
der Chloroplastentätigkeit durch den Kern. Liprorss (1908) beschrieb 
diese Fäden für sehr viele Pflanzen der unterschiedlichsten systematischen 
Stellung. Auch ANDREWS (1903) findet Plasmastrukturen und Plasma- 
fäden sowohl vor wie nach der Zentrifugierung. Con beobachtete 
Plasmafäden in Mnium affine und Mnium stellatum, die zu den Chloro- 
plasten in Beziehung standen; Scumipt (1870) bestätigt diese Beob- 
achtung. Auch HaBERLANDT (1896) und Küster (1904, S. 235) beobach- 
teten Plasmafäden. Nach LINSBAUER und ABRANOWICZ (1909) sollen sich 
die Chloroplasten in (!) diesen Fäden bewegen. KNoLL (1908), der seine 
Untersuchungen an Funaria anstellte, fand die Netzwerke dieser Fäden 
außerordentlich raschen Veränderungen unterworfen, ohne daß damit 
Verlagerungen der Chloroplasten einhergingen, auch stimmte ein solches 
plasmatisches Netz ohne Chloroplasten vollkommen mit dem überein, das 
sich zwischen den Chloroplasten befand. Trotzdem nimmt er an, daß die 
Verlagerungen der Plastiden durch Verkürzung dieser Fäden erfolgen. 


Eine sehr eingehende Untersuchung dieser fadenförmigen Gebilde hat 
Borescu (1914) veröffentlicht. Nach ihm ist die plasmatische Natur dieser 
Fäden, die unaufhörlich ihre Form, Lage und Sichtbarkeit ändern, nicht 
bewiesen. Er kommt zu dem Schluß, daß diese Filarbildungen nicht in 
direktem Zusammenhang mit der Chloroplastenbewegung stehen. Er 
gibt eine neue Theorie der Bewegung, die allerdings sehr hypothetisch 
ist. Es wird angenommen, daß aus dem Plasma ein noch unbekannter 
oberflächenaktiver Stoff bei Beleuchtung in den Zellsaft tritt und damit 
die Grenzflächenspannung der Vakuolenhaut erhöht. An den Grenz- 
flächen der direkt bestrahlten Zellwände soll diese Spannung größer sein 
als an den schwächer beleuchteten Fugenwänden. Infolge der ver- 
schiedenen Grenzflächenspannungen soll es zu langsamen Strömungen 
im Plasma kommen, die die Chloroplasten mit sich führen. Es wird sich 
erübrigen, die vielen hier möglichen Einwände aufzuführen. Zu be- 
merken ist, daß er sich auf die Beobachtungen TRONDLEs (1910) über 
den Einfluß des Lichtes auf die Permeabilität des Plasmas stützt. Die 
Ergebnisse TRÖNDLES lassen sich gut mit denen der Phototaxis in Uber- 
einstimmung bringen, und wenn sie nach Zycua (1928) auch einen starken 
Unsicherheitsfaktor enthalten, so sind sie doch wiederholt, zuletzt 
besonders von LEPESCHKIN (1930), an den verschiedensten Organismen 
bestätigt worden. Die Theorie BorEsc#s bleibt jedoch stark konstruiert; 
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man kennt weder den geforderten Stoff, noch hat man Beweise, daß er 
dem Maße der Beleuchtung entsprechend in den Zellsaft 
Interessant ist an BORESCHs Untersuchungen vor allem, daß die beob- 
achteten Fadenstrukturen für die Bewegung der Chloroplasten völlig 
bedeutungslos und daß sie vielleicht nicht einmal plasmatischer Natur 
sind. Ähnliches erwähnt schon Meyer (1917), wenn er sagt, daß im 
Plasma erkennbare Formelemente nur Ausscheidungen (ergastische 
Gebilde) seien. Auch Kızser (1930) weist sichtbare Plasmastrukturen 
als Kunstprodukte zurück. 

Man wird sich also nach anderen Ursachen der Bewegung umsehen 
müssen. Die von mir beobachtete Änderung der Viskosität des Plasmas 
infolge von Bestrahlung führte zu der Vermutung, daß dieser Änderung 
des Kolloidzustandes des Plasmas eine solche der Grenzflächenspannung 
Plasma/Plastid entspreche. Schon Prerrer (1904, Bd. 2, 8. 784) weist 
darauf hin, daß die Bewegung möglicherweise durch Herstellung einer 
anhomogenen Oberflächenspannung von Seiten des Chloroplasten bewirkt 
wird ; später vermuten das LINSBAUER und ABRANOWICz (1909) wenigstens 
für die Gestaltsveränderungen der Chloroplasten. Ohne zunächst in die 
Erörterung der Art dieses Zusammenhanges einzutreten, sei erst dargelegt, 
welche Annahmen über polare Änderungen der Grenzflächenspannung zu 
machen sind, um die verschiedenartigen Bewegungen in verschiedenen 
Strahlenarten zu erklären. 

Für die Verlagerung von Apo- zu Epistrophe müßte, wie die weitere 
Darlegung sogleich zeigen wird, eine Verminderung der Grenzflächen- 
spannung angenommen werden, für den Übergang von Epi- zu Para- 
strophe dagegen eine Erhöhung. Nehmen wir an, daß die Höhe der 
Grenzflächenspannung von dem Vorhandensein oberflächenaktiver Stoffe 
abhängt, so ergibt sich weiter, daß mit dem Übergang von Apo- zu 
Epistrophe eine Vermehrung dieses Stoffes verbunden sein muß, mit 
dem Übergang von Epi- zu Parastrophe dagegen eine Verminderung. 
Wird ein solcher Stoff bei Beleuchtung gebildet oder zerstört, so ist zu 
erwarten, daß dieser Vorgang wegen der Schirmwirkung der Plastiden 
an deren beleuchteter Seite von dem an der beschatteten verschieden 
ist. Es entsteht dadurch ein Unterschied in der Grenzflächenspannung, 
der fortgesetzt auf Ausgleich bestrebt ist, aber während der Dauer der 
Beleuchtung auch unausgesetzt wiederhergestellt wird. Ist eine end- 
gültige Lage erreicht, dann wird der Spannungsausgleich nicht mehr 
durch Bewegung ausgedrückt (geringfügige Verschiebungen finden jedoch 
oft noch statt), sondern nur durch Aufrechterhalten dieser Stellung, 
solange auch das Licht einwirken mag. Werden die oberflächenaktiven 
Stoffe durch Belichtung vermehrt, so müßte durch das entstehende 
Spannungsgefälle eine Bewegung zur Lichtquelle hin, umgekehrt bei 
Abnahme solcher Stoffe durch Belichtung eine Bewegung von der Licht- 
quelle weg erfolgen. Nach unseren Untersuchungen wäre also für die 
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positiv phototaktisch wirksame sichtbare und ultrarote Strahlung eine 
Vermehrung oberflächenaktiver Stoffe und Verminderung der Grenz- 
flächenspannung anzunehmen, für das negativ phototaktisch wirksame 
langwellige Ultraviolett dagegen das Umgekehrte. 

Eine mit der Bewegungsrichtung der Plastiden wechselnde Änderung 
der Plasmaviskosität fanden wir in den Fällen, wo Absorption der Strahlen 
durch das Plasma angenommen werden mußte, während im sichtbaren 
Licht, das inneıhalb der Plastiden absorbiert wird, keine Änderung der 
Plasmaviskosität auftrat, hier findet die Vermehrung der oberflächen- 
aktiven Stoffe wahrscheinlich auch im Plastiden und nicht im Plasma 
statt. 

Die beobachtete Kontraktion der Plastiden um 20—30% im Ultrarot 

deutet auf eine Erhöhung der Grenzflächenspannung hin, ebenso die 
Abrundung im Ultraviolett in dem Gebiet des Übergangs von Para- zu 
Epistrophe (aufsteigender Ast der Kurve I, Abb. 3). In beiden Fällen 
wurde etwa gleichzeitig eine Viskositätserhöhung des Plasmas beob- 
achtet, und nach der Bewegungsrichtung der Plastiden sollte die Be- 
lichtung eine Verminderung der Grenzflächenspannung bewirken. Worauf 
dieser Widerspruch beruht, müßte noch näher untersucht werden, wobei 
vor allem auf das genaue zeitliche Eintreten der Formänderung der 
Plastiden im Vergleich mit der Änderung der Plasmaviskosität zu achten 
wäre. 
Wie die Dunkelstellung (Apostrophe) zustande kommt, ist nach 
obiger Theorie nicht zu erklären. Da im Dunkeln alle nach außen 
grenzende Wände gemieden werden, kann man an eine mit dem Gas- 
stoffwechsel zusammenhängende Polarität und an ein entsprechendes 
Gefälle der Grenzflächenspannung denken. Bei der Parastrophe würde 
die durch das Licht erzeugte Polarität diese andere überwiegen, so daß 
auch Außenwände, soweit sie der Lichtrichtung parallel liegen, von 
Chloroplasten besetzt werden. 

In allen Versuchen wurde einseitig beleuchtet, und wenn auch nur 
die Vorderwand aus Zweckmäßigkeitsgründen genau beobachtet wurde, 
zeigten sich doch auch auf den Hinterwänden Chloroplasten. Das spräche 
gegen die Theorie, denn die sich auf die Hinterwand begebenden Chloro- 
plasten sind keineswegs negativ phototaktisch. Es ist jedoch unmöglich, 
Licht ausschließlich einseitig wirken zu lassen, denn Reflexlicht (an 
Zellwänden und Substrat) ist niemals völlig auszuschließen. 

Zu der in unserer Theorie geforderten Beziehung zwischen der beob- 
achteten Viskositätsänderung und einer Änderung der Grenzflächen- 
spannung finden sich in der Literatur nur wenige Hinweise. Eine einfache 
und mathematisch formulierbare Beziehung zwischen Viskosität und 
Grenzflächenspannung, die Anspruch auf Allgemeingültigkeit hat, besteht 
nicht. Es ist sowohl syn- wie antibater Verlauf möglich, wobei schon 
die Anwesenheit geringster Spuren mancher Salze, wie es z. B. HERGIK 
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(1928b) für Fe(NO,), fand, sowohl im einen wie im andern Sinne wirken 
kann. Nach ScHApE! sollen Substanzen, die die Oberflächenspannung ? 
herabsetzen, die Viskosität steigern. Licutwirz’ fand, daß Kolloide die 
Oberflächenspannung (des Harns) erniedrigen und die Viskosität herab- 
setzen. v. HaHN (1926) konnte das nicht bestätigen, er fand nur geringe 
Steigerung der Viskosität mit zunehmender Oberflächenaktivität *. Er 
legte aber eine deutliche Abhängigkeit der Oberflächenspannung vom 
spezifischen Gewicht (des Harns) dar und formulierte sie. Da er das 
gleiche für die Viskosität, wenn auch nicht so regelmäßig, fand und in 
einer Gleichung ausdrückt, so kann man aus beiden Gleichungen die 
Dichte eliminieren und erhält die Beziehung zwischen Viskosität und 
Oberflächenspannung als mathematischen Ausdruck. 

An Preßsäften von Pflanzen sind Veränderungen der Oberflächen- 
spannung besonders von HERÜIK festgestellt worden. Er beobachtete 
den Einfluß der Beleuchtung und fand ein Ansteigen der Oberflächen- 
spannung im Licht, das mit einer Ladungsverminderung der Mizellen 
verbunden sein soll, und bezüglich der Viskosität gibt er an, daß sie 
sich gleichzeitig vermindere. Nach ihm sind besonders die Pflanzen- 
phosphatide photoaktive Substanzen. 

Nach den mitgeteilten Beobachtungen und der angeführten Theorie 
ist es besser, die Frage, ob die Bewegung aktiv oder passiv sei, nicht mehr 
zu stellen. Wenn auch manches dafür spricht, daß die Bewegungen im 
sichtbaren Licht des Spektrums vorwiegend aktiv sind, weil die Reiz- 
perzeption und mit ihr zusammenhängende Vorgänge im Plastiden 
erfolgen, die im Ultrarot und Ultraviolett vorwiegend passiv, weil das 
Plasma die Reize aufnimmt und Veränderungen erfährt, so können doch 
jederzeit, z.B. in weißem Licht, beide Bewegungsarten aufs engste 
miteinander verknüpft sein. Die causa movens wird in den Grenzflächen 
Plasma/Plastid zu suchen ‘sein. 


Zusammenfassung der Ergebnisse. 


1. Die Chloroplasten von Funaria werden bei Beleuchtung mit 
Sonnenlicht zur Epistrophe (Tagstellung) oder zur Parastrophe (Überlicht- 
stellung) verlagert. Epistrophe tritt im sichtbaren Teil des Spektrums in 
blauer, blaugrüner und gelbgrüner Strahlung ein, wobei sich die Inten- 
sitäten, die die gleiche Wirkung hervorrufen, wie 1 : 52,1 : 273,3 ver- 
halten. Die entsprechenden Bezirke wurden aus Osramlicht durch 
Gelatinefilter gewonnen, die auffallende Energie in cal/gem-Stunde 
berechnet. Rot wirkt für alle Intensitäten (bis 0,29 cal/gem-Stunde) 


1 Zitiert bei v. Hann (1926). 

2 Unter Oberflächenspannung hat man eine Grenzflächenspannung gegen Luft 
zu verstehen. Der erstgenannte Ausdruck soll nur beibehalten werden, sofern er 
in der zitierten Literatur so verwendet worden ist. 

3 Das ist der reziproke Wert der Oberflächenspannungserniedrigung. 
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wie Dunkelheit. Im sichtbaren Gebiet des Spektrums trat bei keiner 
der angewandten Intensitäten Parastrophe ein. Sie wurde nur bei Be- 
strahlung mit langwelligem Ultraviolett erhalten; auch im direkten 
Sonnenlicht scheint das Eintreten der Parastrophe allein diesem Bezirk 
zuzuschreiben zu sein. Kurzwelliges Ultraviolett verhindert jede Ver- 
lagerung und wirkt tödlich. In gewissen, vorläufig nicht genau bestimm- 
baren Ultrarotintensitäten kann Epistrophe eintreten. Hohe, vor allem 
langwellige Ultrarotstrahlung läßt keine Verlagerung zu, niedrige wirkt 
wie Dunkelheit, es tritt Apostrophe ein. 

2. Im sichtbaren Gebiet des Spektrums kann auf eine Absorption 
durch Carotinoide geschlossen werden. Die Reizaufnahme im Ultrarot 
und Ultraviolett kommt vermutlich vorwiegend dem Zytoplasma zu. 
Aus der Übereinstimmung der Reizwerte der sichtbaren Strahlung ist 
auf gleiche Perzeption bei Phototaxis und Phototropismus zu schließen. 
Die Phototaxis der Chloroplasten und die frei beweglicher Organismen 
haben viel Gemeinsames. Nach Versuchen mit dünnen Wasserschichten 
als Filter scheint die Reizaufnahme im Ultrarot durch Absorption durch 
das Wasser des Plasmas oder der ganzen Zelle vor sich zu gehen. Für die 
Reizaufnahme im langwelligen Ultraviolett kann Absorption durch 
schwach gelbliche Farbstoffe des Plasmas angenommen werden, im 
kurzwelligen Ultraviolett Absorption durch Plasmakolloide. 

3. Reiznachwirkung im Dunkeln nach vorherigem Beleuchten trat 
nicht ein, es war dauernde Energiezufuhr nötig. Die Bewegungen sind 
abhängig von der Energiedichte, denn den Absolutwerten der auf- 
fallenden Strahlung entspricht eine bestimmte Zahl epistrophischer 
Chloroplasten, unabhängig von der Dauer der Einwirkung. Dabei ist 
die Vorbelichtung (Stimmung) ohne Einfluß. 

4. In einigen Strahlungsgebieten konnte ein Zusammenhang zwischen 
der Verlagerung der Chloroplasten und der Viskosität des Plasmas beob- 
achtet werden. Es wurde gefunden, daß mit dem Eintreten der Para- 
strophe eine starke Erniedrigung der Plasmaviskosität einhergeht, auf 
die bei höheren Intensitäten eine Erhöhung der Viskosität folgt und 
damit das Ausbleiben jeglicher Verlagerung. Im Ultrarot wurde in 
demselben Intensitätsbereich, der Epistrophe hervorruft, Erhöhung der 
Plasmaviskosität beobachtet. Bei den höchsten Intensitäten zeigte sich 
auch hier, daß zu hohe Plasmaviskosität eine Verlagerung der Plastiden 
unmöglich macht. Im sichtbaren Spektralbereich konnten keine Visko- 
sitätsänderungen festgestellt werden; möglicherweise spielen sich hier 
die diese Änderung erzeugenden Vorgänge im Plastiden selbst ab, während 
dies sonst im Plasma geschieht. 

5. Die Ausführung der Bewegung durch sog. ,,Peristromialstringe“ 
ist abzulehnen. Zur Erklärung der Mechanik der Bewegung wird eine 
Theorie angeführt (s. S. 199), die sich auf die beobachteten Viskositäts- 
änderungen stützt und eine Beziehung zwischen Grenzflächenspannung 
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(Plasma/Plastid) und Viskosität voraussetzt. Durch die Filterwirkung 
der Plastiden wird ein Gefälle der Grenzflächenspannung erzeugt, das 
zur Bewegung führt. Die Frage, ob die Bewegung aktiv oder passiv 
sei, erscheint überflüssig, wenn die Bewegungsursache in der Grenz- 
schicht Plasma/Plastid liegt. 


Diese Untersuchungen sind 1930—1932 im Botanischen Institut der 
Universität Leipzig ausgeführt worden. Für das Bereitstellen der Aufgabe, 
die rege Förderung und die stete Teilnahme am Fortgange meiner Arbeit 
fühle ich mich meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Professor Dr. 
W..RuHLAnND, zu Dank verpflichtet. Ferner danke ich Herrn Professor 
Dr. Fe. BACHMANN für seine wertvollen Hinweise, seine vielfachen Rat- 
schläge und sein lebhaftes Interesse für meine Aufgabe. 
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UBER DEN EINFLUSS DES WUCHSSTOFFES 
AUF DIE REGENERATION UND WUNDGEWEBEBILDUNG. 


Von 
O. Mrxos 
(Brünn). 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 4. September 1933.) 


Die Berechtigung zur Annahme eines Wuchsstoffeinflusses auf Form- 
bildungsvorgänge ergibt sich aus der Voraussetzung, daß auch die normale 
Folge der Wuchsstoffwirkung im Pflanzenkörper, das Streckungs- 
wachstum — von WENT (1928) als Folge erhöhter Plastizität der Zell- 
membran gedeutet — in erster Reihe von physikalisch-chemischen Ver- 
änderungen des Protoplasmas abhängt (CHoLopNy 1931; Heyn 1931). 

Je nach der Organbeschaffenheit ist die Wirkung des Wuchsstoffes 
verschieden; z. B. das Längenwachstum der Wurzel erscheint durch den 
Wuchsstoff gehemmt (CHoLopny 1924), und es kommt sogar durch allzu 

igte Zellendifferenzierung zu Tumorbildungen (CHoLopNy 1931). 

In Versuchen, über die diese Mitteilung berichtet, wurde besonders 
der Einfluß des Rhizopins (NIELSEN 1928 1) auf die Knospenregeneration 
an den Wurzeln von Taraxacum officinale und auf die Teilung der Meso- 
phylizellen in verwundeten Blättern von Bryophyllum crenatum verfolgt. 

Rhizopus suinus wurde in Erlenmeyerkolben auf Filtrierpapier bei 
35°C 6—9 Tage lang über Nährboden folgender Zusammensetzung ge- 
züchtet: Pepton Witte 1%, Glukose 2%, KH,PO, 0,05%, MgSO, 0,05% , 
FeCl, in Spuren (THIMANN, Dork 1933). Nachher wurde die Kultur- 
flüssigkeit mit Rhizopin filtriert und entweder direkt oder, auf ein Drittel 
des ursprünglichen Inhaltes verdampft, mit 3% Agar vermengt. Die 
Wirkung des Rhizopins wurde vor den Versuchen auf Avena-Keimpflanzen 
nach üblicher Art geprüft (van DER Wey 1931). 

Die Taraxacum-Wurzeln wurden in 6—16 mm lange Stücke geteilt, 
in normaler Lage in sterilisierten Sand teilweise eingepflanzt und auf der 
freien, basiskopen Fläche mit Agarplättchen belegt. Der die Nähr- 
flüssigkeit samt Rhizopin enthaltende Agar (kurz Rhizopinagar) ruft 
zwar keinen qualitativen Unterschied der Regenerate hervor, wie ihn 
Nämec (1920) bei Cichorium intybus-Wurzeln unter dem Einfluß der 
Kultur von Bacterium tumefaciens feststellte; quantitative Unterschiede 
waren jedoch immer festzustellen, gleichgültig, ob aufeinanderfolgende 
Wurzelstücke von Taraxacum abwechselnd mit Rhizopinagar oder reinem 

ı Für die Reinkultur von Rhizopus suinus spricht das Botanische Institut der 


Landwirtschaftlichen Hochschule in Brünn (Prof. Dr. R. DosriL), in dem diese Ver- 
suche ausgeführt wurden, Herrn Dr. N. NıELsEN in Kopenhagen den besten Dank aus. 
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Agar belegt wurden oder besonders, wenn die eine Hälfte der Schnitt- 
fläche mit Rhizopinagar und die andere durch ein Deckgläschen 
getrennte Hälfte mit reinem Agar behandelt wurde. Wurde die ur- 
sprüngliche Rhizopinkonzentration eingehalten, so erschien in einem 
Versuch (30. 6. bis 16. 7.33) durch den Rhizopinagar das Frischgewicht 
der regenerierten Knospen und Blätter gegenüber reinem Agar um 80%, 
das Trockengewicht sogar um 110 % herabgesetzt. In einem anderen 
Versuch (5.7. bis 25.7.33) war der Unterschied des Frischgewichtes 
254%, des Trockengewichtes 258%. An diesen großen Produktions- 
unterschieden nimmt die Korrelation zwischen beiden Wurzelhälften teil, 
so daß die unter reinem Agar sich bildenden Regenerate die Regenerations- 
tätigkeit unter Rhizopinagar hemmen ; denn beim Belegen ganzer Schnitt- 
flächen, entweder mit Rhizopinagar oder reinem Agar, produzierten 
Wurzelstücke mit reinem Agar nur um 12% Frischgewicht bzw. 11% 
Trockengewicht mehr als Wurzelstücke mit Rhizopinagar. Dieser Hem- 
mungseinfluß des Rhizopinagars tritt noch deutlicher in Versuchen mit 
wiederholtem Austausch der Rhizopinagar- bzw. reinen Agarplättchen 
hervor (Versuch 8. 7. bis 27. 7. 33). So war auch bei auf der ganzen basalen 
Schnittfläche mit Rhizopinagar oder reinem Agar belegten Wurzel- 
stückchen die Produktion der Regenerate durch Rhizopinagar um 149% 
Frisch- bzw. 162% Trockengewicht herabgesetzt, in einer anderen 
Versuchsserie sogar völlig unterdrückt, gegenüber jenen Wurzelstücken, 
die mit reinem Agar versehen waren. Der Rhizopinagar enthielt, wie oben 
bemerkt, auch Nährstoffe, die besonders in konzentrierteren Lösungen 
sehr wirksam sind, wie Versuche mit einzelnen Nährstoffbestandteilen 
zeigten. Z. B. Pepton, in 1—4% Lösung in 3% Agar absorbiert, setzte die 
Regeneration stark herab. Ähnlich wirkten auch konzentriertere Lösungen 
von Zucker und MgSQ,, wogegen KH,PO, in 0,05—0,5 % Konzentration die 
Regeneration deutlich stimulierte. Höchstwahrscheinlich ist die günstige 
Wirkung dieses Salzes seiner Reaktion zuzuschreiben, und ebenso wäre 
auch die Wirkung des Rhizopins zu erklären, welcher die regenerations- 
hemmende Wirkung der erwähnten Nährstoffbestandteile eben deshalb, 
wie aus folgenden Versuchen erhellt, beseitigt, weil er saurer Natur ist 
(THIMANN, DoLx 1933; Sreucser 1933). Legt man auf die eine Seite 
der Wurzelschnittfläche Rhizopinagar und auf die andere Agar mit der 
Nährflüssigkeit, jedoch ohne Rhizopin (kurz Nähragar), so stimuliert 
Rhizopin die Regeneration im Vergleich zu bloßer Nährflüssigkeit sehr 
deutlich. Z.B. in einem Versuch vom 29.7 bis 12. 8.33 wurde eine 
Seite der Wurzelschnittfläche mit dreifach konzentriertem Rhizopinagar, 
die andere mit ebenso konzentriertem Nähragar belegt. Dieser wurde 
entweder durch Eindampfen (bei etwa 80°) aus der üblichen sterilisierten 
Lösung gewonnen oder direkt als dreifach konzentrierte Lösung zubereitet, 
so daß längeres Erwärmen der Nährlösung nicht in Betracht kam. 
Rhizopinagar gegenüber Nähragar mit der auf letztere Weise hergestellten 
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Nährlösung förderte die Produktion des Frischgewichtes um 331%, die 
des Trockengewichtes um 292%. Gegenüber dem durch Verdampfen der 
ursprünglichen Konzentration gewonnenen Nähragar waren entsprechende 
Produktionswerte unter Rhizopinagar um 109% bzw. 85% geringer. 
Daraus erhellt, daß durch Erwärmen der konzentrierteren Nährlösung in 
letzterem Fall wachstumsfördernde Stoffe entstanden (HARTELIUS 1933). 

Gegenüber der Knospenregeneration bei Taraxacum officinale erfährt 
die Peridermbildung der verwundeten Blätter von Bryophyllum crenatum 
bestimmte Unterschiede in der Abhängigkeit vom Wuchsstoff. Den ab- 
getrennten Bryophyllum-Blättern wurde die Epidermis abgezogen, und 
auf die entblößten Stellen wurden Plättchen von Agar mit den zu prüfenden 
Lösungen aufgelegt. Ein Vergleich war leicht möglich, denn verschiedene 
Einflüsse wirkten auf beide Schwesterblätter oder auf verschiedene 
Seiten desselben Blattes an zueinander symmetrisch gelegenen Stellen. 
Das Abziehen der Epidermis war unbedingt nötig, denn der Wuchsstoff 
dringt sonst nicht in das Mesophyll ein, obzwar bereits eine kleine Stich- 
wunde genügt, um ihm freien Weg weit unter die Epidermis zu gewähren. 
Die Kultur der Blätter fand auf feuchtem Sand in mit Glasplatten 
zugedeckten Kristallisierschalen statt. Während in feuchter Luft aus 
den unbedeckten Mesophyllzellen Kallusprotuberanzen hervorwuchsen, 
rief die Agarschicht in verschiedener Entfernung von der Blattoberfläche 
Zellteilungen im Mesophyll hervor, so daß ein Periderm entstand, das unter 
der Mitte des Agarbelags die größte Vertiefung aufwies, unter seinen 
Rändern dagegen sich der Blattoberfläche näherte. Die maximale 
Vertiefung dieses Peridermbogens wurde an den Blattquerschnitten ge- 
messen und gleichzeitig die Zahl der unter dem Agar überschlagenen, 
sich nicht teilenden Zellschichten festgestellt. Indifferente Beläge, wie 
z.B. Deckglassplitter, bewirkten Zeliteilungen bereits in der obersten 
Mesophylischicht, ebenso wie auch ein vorübergehender Druck auf das 
Mesophyll. Aber schon unter reinem Agar war ein Uberschlag von 
2—3 Zellschichten zu verzeichnen, so daß der Peridermbogen z. B. in 
einem Versuch vom 8.7. bis 14.7.33 eine Tiefe von 0,19—0,31 mm aufwies. 
Vergleichbare Stellen der Schwesterblätter bzw. einander entsprechende 
Stellen desselben Blattes, die mit Rhizopinagar belegt waren, wiesen 
einen Überschlag von 4-6 Zellschichten auf, so daß Periderm 0,46 bis 
0,62 mm tief unter dem Agarplättchen entstand. Diese Zahlangaben 
stellen Durchschnittswerte der Peridermvertiefung bei allen demselben 
Laubtriebe entnommenen Blättern vor, wie sie sich in bezug auf die 
Zusammensetzung des Agarbelags sehr ungleich verhielten. Von geringerer 
Bedeutung dagegen sind Individualunterschiede der Pflanzen (z. B. im 
oben angeführten Versuch wiesen die den drei verschiedenen Exemplaren 
entnommenen Blätter folgende Durchschnittswerte auf: 19 : 46, 31 : 62, 
31 : 55) und auch Unterschiede, die durch die ursprüngliche verschiedene 
Lage der Blätter am Laubsproß bedingt sind. Bei höher gelegenen 
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jüngeren Blättern bildete sich nämlich Periderm in geringerer Tiefe als 
bei den unteren, völlig ausgewachsenen. Gegenüber der Regeneration 
der Knospen bei Taraxacum ist bei Bryophyllum in bezug auf die Tiefe 
der Peridermbildung kein regelmäßiger Unterschied unter Rhizopinagar 
und gleich konzentriertem Nähragar zu verzeichnen. Daraus ist zu 
schließen, daß bereits die Nährlösung allein die Zellteilung in die tieferen 
Schichten des Mesophylls zu verdrängen vermag. Welche Bestandteile 
dabei in Betracht kommen, darüber belehren die vom 19.7. bis 25. 8. 33 
angestellten Versuche. Unter 0,05% KH,PO, im Agar war das Periderm 
um 0,25 mm vertieft, unter reinem Agar an den entsprechenden Vergleichs- 
stellen 0,13 mm; unter 2% Glukose 0,22 mm, unter reinem Agar 0,18 mm; 
unter 1% Pepton und reinem Agar 0,20 mm; unter 0,05% MgSO, wie auch 
unterreinem Agar0,14mm 
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Zwischen beiden Blattsei- ‚»». 1. Schema des Wundkorkverlaufs (gestrichelte 
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schied in der Tiefe des Peri- 
derms zu bemerken. Durchschnittlich wirkt Rhizopinagar von der Ober- 
seite tiefer als von der Unterseite (z. B. von oben 0,65, von unten 0,40 mm). 
Im letzten Falle wurden Blätter mit der Oberseite auf feuchten Sand gelegt. 
Auch beide Blattseiten können gleichzeitig beeinflußt werden, indem Blätter 
mit gegenüberliegenden Agarplättchen in feuchter Kammer über einer 
Wasserschichte frei hängen gelassen werden (Abb. 1). Zwischen den beiden 
Plättchen von reinem Agar entstanden bei dieser Versuchsanstellung zwei 
annähernd der Blattoberfläche parallele Peridermbogen, wogegen zwischen 
den Rhizopinagarbelägen keine Zellteilungen stattfanden, so daß das 
Periderm zwei den ganzen Blattquerschnitt durchdringenden hyperboli- 
schen Linien ähnlich sah (Versuch vom 21.7. bis 27.7). Beider Abschätzung 
der durch Nähragar bzw. Rhizopinagar bewirkten Peridermvertiefung 
wurde allerdings auch der Einfluß der Gefäßbündel berücksichtigt, der je 
nach der Art der Operation sich verschieden auswirkte (LAMPRECHT 1918). 
Mit der Wirkung des Rhizopins wurden Einflüsse anderer Stoffe oder 
auch Pflanzenteile verglichen. Vor allem zeigten schon Blattstücke von 
Bryophyllum, die nach üblicher Art ganzen Blättern aufgelegt wurden, 
deutliche Unterschiede, jenachdem sie Blättern gleichen oder verschiedenen 
Alters aufsaßen. Bei Altersunterschied bildete sich das Periderm knapp 
unter den beiden aufeinanderliegenden Blattflächen, während bei gleich 
alten Blättern keine Peridermbildung an der Grenzfläche zu sehen war. 
2—3 mm lange Koleoptilspitzen von Zea Mays wurden mit ungefähr 
gleich langen Basalstückchen derselben Koleoptilen verglichen (13. 7. bis 
19. 7. 33) mit dem Ergebnis, daß unter dem Basalstück das Periderm tiefer 
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ins Mesophyll versenkt war als unter den Koleoptilspitzen (z. B. 0,53 : 0,40 
oder 0,38 : 0,25 mm). Der vertiefende EinfluB der Basalstücke auf die 
Peridermbildung trat noch deutlicher hervor, als die zuvor aufgesetzten 
Basalteile und Koleoptilspitzen durch frische ersetzt wurden. In einem 
Versuch vom 26.7. bis 1.8.33 wurden nach einmaligem Aufsetzen 
Werte von 0,44 : 0,37, nach Erneuerung 0,60 : 0,39 mm erlıalten. Einem 
ähnlichen Vergleich wurde der Einfluß des Abschnitts aus der Mitte des 
Mesokotyls älterer, etiolierter Maispflanzen mit den darüber gelegenen, 
noch dicht angenäherten meristematischen Zonen unterzogen. Der Versuch 
(11.8. bis 19.8.33) zeigte, daß unter dem Mesokotylabschnitt die Periderm- 
vertiefung geringer war als unter den Meristemzonen (0,21:0,325 mm). 

Es wären auch Unterschiede im Sinne der Polarität der Pflanzenteile 
zu erwarten, denn die in basale und apikale Hälften geteilten Erbsen- 
keimblätter junger Keimpflanzen, die dann Bryophyllum-Blattern auf- 
gelegt wurden, erzeugten unter den basiskopen Schnittflächen größere 
Peridermvertiefungen als unter den apiciskopen. Auch aus anderen Ver- 
suchen, z.B. mit jungen Kompositenblütenständen, leuchtet hervor, 
daß von den Schnittflächen der Pflanzenorgane Einflüsse ausgehen, die 
die Teilung der Mesophylizellen von Bryophyllum beeinflussen. Besonders 
übersichtlich zeigen sich diese Einflüsse in bezug auf die Tiefe der sich 
teilenden Zellen. Jene Zellen bzw. Zellschichten, die sich nicht teilen, müssen 
hierdurch noch nicht wesentlich geschädigt werden, denn sie lassen sich 
plasmolysieren; ihre Reaktion neigt jedoch gewöhnlich zu einer größeren 
Azidität als in den anderen, vom Periderm abgegrenzten Mesophyllzellen. 

Erst von weiteren Versuchen kann eine nähere Einsicht in alle hier 
vorläufig besprochene Einflüsse erwartet werden. Mit größter Wahr- 
scheinlichkeit handelt es sich hier um Erscheinungen phytohormonaler 
Natur (vgl. Söpme 1932). Und da ist bemerkenswert, daß gerade 
Diastase, die den Korrelationseinfluß der Sproßspitze auf die Keimblatt- 
knospen der Erbse, der nach Snow (1925) hormonal vermittelt wird, 
zu ersetzen vermag (Weıskorr 1927), auch in Bryophyllum-Blättern 
einen unverkennbaren Einfluß ausübt, indem sie die Peridermbildung 
tiefer ins Mesophyll verdrängt (0,46—0,70 mm), als z. B. die zum Ver- 
gleich herangezogene Weizenstärke (0,42—0,46 mm). 
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UNTERSUCHUNGEN UBER DIE BEZIEHUNGEN ZWISCHEN 
GEOELEKTRISCHEM EFFEKT UND GEOTROPISMUS. 


Von 


Hans ULRICH AMLONG. 
Mit 19 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 31. Juli 1933.) 


Einführung. 

Die Entdeckung des Wuchsstoffes und seiner Wirkungen hat die 
Erforschung aller pflanzlichen Wachstumsbewegungen auf neue Bahnen 
gelenkt. Damit ist auch das Problem wieder in den Vordergrund gerückt, 
den Geotropismus auf relativ einfachere zellphysiologische Vorgänge 
zurückzuführen. : 

Dox (1930) konnte in grundlegenden Untersuchungen zeigen, daß 
der Schwerereiz in waagerecht liegenden Koleoptilen eine asymmetrische 
Ablenkung des Wuchsstoffstromes nach der unteren Hälfte verursacht, 
während andererseits die Gesamtproduktion an Auxin gegenüber der 
Normallage ungeändert bleibt. Nun wird bekanntlich das Streckungs- 
wachstum oberirdischer Organe durch die Einwirkung von Wuchsstoff 
gefördert (PAÂL 1919; Sôpine 1923; SeuBERT 1925; Went 1928), das 
von Wurzeln dagegen gehemmt (CHoLopny 1924 und 1933; Boyszn- 
JENSEN 1933). Bringt man diese Tatsache mit der Entdeckung DoLKs 
in Verbindung, so werden die positiven und negativen geotropischen 
Krümmungen verständlich, unter der Voraussetzung, daß auch die 
Unterseite horizontal liegender Wurzeln eine Auxinanreicherung erfährt. 

Ein völlig ungelöstes Problem ist dagegen die Frage nach den 
Ursachen dieser ungleichen Wuchsstoffverteilung. Die naheliegende Ver- 
mutung, daß die Verlagerung von Statolithen dabei eine Rolle spielt, 
hat sich trotz mancher Versuche nicht beweisen lassen. Dagegen scheint 
es nach gewissen Erfahrungen der letzten Jahre nicht aussichtslos, eine 
Lösung des Problems auf elektrophysiologischem Gebiet zu suchen. 

Es wurde schon von mehreren Forschern vermutet, daß eine Störung 
des elektrischen Gleichgewichtes die erste physikalisch-chemische Ver- 
änderung in geotropisch gereizten Pflanzen darstellt. Die älteren, noch 
rein hypothetischen Erörterungen (StorreL 1920; Sma 1920; ZoLLı- 
KOFER 1921; CHoLopny 1923; Jost und Wissmann 1924) sind durch 
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die Untersuchungen BRAUNERs (1927) auf eine experimentelle Grundlage 
gestellt worden: Er fand, daß die Oberseite aller horizontal liegenden 
Pflanzenteile elektronegativ wird. DoLx (1930) und später CHOLODNY 
(1931) brachten den „geoelektrischen Effekt‘ in direkte Beziehung zum 
Wuchsstofftransport. Sie vermuteten, daß das Hormon kataphoretisch 
nach der positiven Unterseite verschoben würde. Diese Hypothese 
erhielt eine wichtige Stütze durch die Untersuchungen von KöcL und 
Haacen-Smrr (1931), denen wir die Aufklärung der chemischen Struktur 
des Wuchsstoffes verdanken. Da dem ,,Auxin“ der Charakter einer 
einbasischen Säure zukommt, deren physiologisch wirksamen Bestandteil 
ihr Anion darstellt, wird seine vorausgesetzte Anreicherung an der 
elektropositiven Organflanke auch physikalisch verständlich. F. W. 
Went (1932) dehnte diese Ansicht später auf sämtliche Tropismen aus: 
Die primäre Wirkung eines asymmetrischen Reizes soll stets in der 
Erzeugung einer Potentialdifferenz zwischen den opponierten Flanken 
bestehen, deren elektrisches Feld die Ablenkung des Wuchshormons 
verursacht. 

Man kann sich jedoch den Einfluß einer Ladungsverschiebung auf 
den Wuchsstofftransport noch in anderer Weise vorstellen. DoLK weist 
z.B. darauf hin, daß der Mechanismus des longitudinalen Transportes 
polar beeinflußt werden könnte, etwa über eine Veränderung der Plasma- 
strémung. Zur Erklärung der ungleichen Wuchsstoffverteilung würde 
schließlich auch die Annahme genügen, daß die Permeabilität des Gewebes 
in den opponierten Organhälften asymmetrisch verändert wird (BRAUNER 
1923). Dafür spricht der Befund Smarzs (1918), daß die elektrische 
Leitfähigkeit der Unterseite waagerecht liegender Vicia-Faba-Wurzeln 
höher ist als die der Oberseite. Es wäre nun denkbar, daß eine derartige 
Permeabilitätsänderung durch Ionenverschiebungen, wie sie im geo- 
elektrischen Phänomen vorliegen, verursacht würde. 

Diese kurze Übersicht zeigt, daß die Ansichten über die kausale 
Verknüpfung des geoelektrischen Effektes mit der ungleichen Verteilung 
des Wuchsstoffes noch weit auseinandergehen, vor allem wohl deshalb, 
weil das bisher vorliegende experimentelle Material in keinem Verhältnis 
zu seiner theoretischen Auswertung steht. Um eine sicherere Basis für 
eine elektrische Theorie des Geotropismus zu schaffen, schien es vor 
allem notwendig, das Grundphänomen quantitativ zu erfassen: die 
Entstehung von Wachstumsasymmetrien im transversalen elektrischen 
Feld. 

Die METRE von Herrn Prof. L. BRAUNER angeregte Arbeit soll 
ein Versuch in dieser Richtung sein. Aus dem gestellten Ziel ergab sich 
das folgende Programm : 

Zunächst war der geoelektrische Effekt an der lebenden Pflanze mit 
verbesserter Apparatur zu messen. Auf Grund der gewonnenen Er- 
fahrungen sollten dann mit möglichst verschiedenen Methoden im 
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Gewebe Spannungen gleicher Größenordnung künstlich induziert und 
schließlich die dadurch hervorgerufenen Reaktionen qualitativ und 
quantitativ mit den geotropischen verglichen werden. Als Versuchs- 
objekt diente in erster Linie die Keimwurzel von Vicia Faba, ferner zum 
Vergleich als negativ geotropisches Organ das Hypokotyl von Helianthus 
annuus. 


I. Teil. Geoelektrische Messungen an Vicia-Faba-Wurzeln. 
a) Methodik. 

Wenn Messungen des geoelektrischen Effektes am lebenden Material 
zu quantitativen Ergebnissen führen sollen, müssen folgende Bedingungen 
erfüllt sein: 

1. Das Meßinstrument muß rein statisch arbeiten. 

2. Bei Verwendung der üblichen unpolarisierbaren Flüssigkeits- 
elektroden muß darauf geachtet werden, daß der ableitende Tropfen 
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Abb. 1. Schaltungsskizze. P Versuchsobjekt; E,, E, Elektroden; K Stromwender; 
B Potentiometer; V Voltmeter; MA Milliampéremeter; E Erde. 








le | 





den Keimling möglichst lokalisiert berührt. Bei Untersuchung dünner, 
gut benetzbarer Objekte (Wurzeln!) bildet sich nämlich leicht ein ober- 
flächlicher Flüssigkeitsfilm. Dadurch entsteht ein Nebenschluß und damit 
ein unter Umständen recht beträchtlicher Potentialverlust. 

3. Die Pflanzen müssen unverletzt und vor Transpirationsverlusten 
geschützt bleiben. 

Um diesen Forderungen zu genügen, wurde die von BRAUNER (1927 
und 1928) beschriebene Versuchsanordnung folgendermaßen abgeändert: 

Statt des Spiegelgalvanometers kam ein auf Hartgummi montiertes, 
zweistufiges Röhrenvoltmeter in Anwendung (Abb. 1). Die in der ersten 
Stufe benutzte Telefunkenröhre RE 034 (1) wies eine ungenügende 
Gitterisolation auf. Um das Auftreten von Kriechströmen restlos zu 
unterbinden, wurde der Teil des Lampensockels, der die Gitterzuführung 
trug, herausgesägt und statt dessen eine Bernsteinbuchse eingesetzt. 
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Bekanntlich arbeiten derartige Instrumente nun so, daß das Gitter 
mit dem zu messenden Potential aufgeladen wird, wodurch der Elektronen- 
strom bei negativer Ladung gebremst, bei positiver verstärkt wird. An 
den Enden eines in den Anodenkreis geschalteten Hochohmwiderstandes 
(W) wird in unserem Falle die jetzt erhöhte Spannung erneut abgenommen 
und der zweiten Verstärkerstufe zugeleitet. Aus rein technischen Gründen 
(Erhöhung des Anodenstromes) verwende ich hier zwei parallel geschaltete 
Telefunkenröhren RE 084 (2’, 2”), in deren Anodenstromkreis ein 
empfindliches Drehspulenmilliampéremeter (MA) mit einem Meßbereich 
bis 1 MA eingeschaltet ist. Ein genau regulierbarer Gegenstromkreis 
kompensiert den durch das Galvanometer fließenden Ruhestrom, so 
daß dieses auf Null steht, wenn das Gitter der ersten Röhre nicht auf- 
geladen ist. 

Legt man nun die zu messende Spannung an Gitter und Kathode 
an, und zwar mit dem negativen Pol an das Gitter, so wird der Anoden- 
strom in der ersten Stufe und damit die negative Gitterladung der 
Endröhre verringert, d.h. ihr Anodenstrom erhöht: das direkt in Milli- 
volt geeichte Galvanometer steigt an. Der Ausschlag ist der angelegten 
Potentialdifferenz genau proportional, weil die Anoden- und Gitter- 
spannungen so gewählt sind, daß die Röhren nur im geraden Kurven- 
bereich ihrer „Kennlinien“ arbeiten. Die Heiz- und Gitterspannungen 
werden Akkumulatoren entnommen, den Anodenstrom liefern zwei 
„Pertrix‘-Hochleistungsbatterien. Da es sich nicixt vermeiden läßt, daß 
die Trockenelemente der letzteren während des Betriebes langsam nach- 
lassen, muß der Nullpunkt des Milliampéremeters vor und während der 
Messung ständig nachreguliert werden. Ein Umschalter () unterbricht 
zu diesem Zweck die Zuleitung zum Gitter und verbindet es mit der 
Kathode. Alle weiteren Einzelheiten gehen aus der Schaltungsskizze 
(Abb. 1) hervor. Um die Genauigkeit der Messungen zu erhöhen, 
kombinierte ich mein Instrument mit einer Du Boıs-Reymonnschen 
Kompensationsvorrichtung. Das Röhrenvoltmeter diente dabei als Null- 
instrument, das abstufbare Gegenpotential wurde einer Kohlrausch- 
Walzenbrücke (B) entnommen. 

Ich beschränkte mich bei den geoelektrischen Untersuchungen auf 
ein Objekt, die Primärwurzel von Vicia Faba. Die Samen wurden etwa 
24 Stunden eingequollen und dann in der üblichen Weise in feuchtem 
Buchensägemehl zur Keimung gebracht. Die 2—3 cm langen Wurzeln 
wurden mit einem weichen Pinsel von daran haftenden Sägespänen 
befreit und dann in eine feuchte Kammer aus paraffiniertem Holz und 
Glas gebracht, die sich durch Herausziehen zweier Wände öffnen ließ. 
Durch zwei seitliche Bohrungen wurden die Elektroden eingeführt, die 
mit der feuchten Kammer zusammen an einem drehbaren Rahmen 
befestigt waren. Eine starke Nadel an einem Kugelgelenk im Innern 
der Kammer diente zur Fixierung und genauen Einstellung der Keim- 
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linge (Abb. 2). Als Elektroden wurden die von BRAUNER (1927) be- 
schriebenen Zink/Zinksulfat- Aggregate verwandt. 

Der Vorteil dieser Versuchsanordnung liegt einmal darin, daß die 
Wurzeln von den Samen nicht abgeschnitten werden müssen, vor allem 
aber in der Verringerung von Nebenschlüssen durch Flüssigkeitsfilme. Da 
nämlich die Keimlinge nicht durch Einklemmen zwischen die Elektroden- 
mündungen gehalten werden, sondern durch Fixierung der Kotyledonen, 
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Abb. 2. Versuchspflanze zwischen den Elektrod der feuchten Kammer. 
P Versuchsobjekt; L Pe mt rer G Gelndion; K Kugelgelenk. 





läßt es sich leicht einrichten, daß der ableitende Flüssigkeitstropfen den 
Keimling wirklich streng lokal berührt. In den folgenden Versuchen waren 
also die eingangs gestellten experimentellen Forderungen nach Möglichkeit 
erfüllt. 

b) Die Versuche. 

In erster Linie war die in den Untersuchungen BRAUNERs noch offen 
gelassene Frage zu beantworten, wie weit die Konzentration der ab- 
leitenden Flüssigkeit in den Elektroden die Größe des gemessenen 
geoelektrischen Effektes beeinflußt. Ich studierte das Problem an volum- 
normalen Kaliumchloridlösungen, deren Konzentration in den Grenzen 


Tabelle 1. Vicia-Faba-Wurzeln zwischen KCI-Lösungen. 
Mittel aus je 10 Versuchen. Temperatur 19° C. 





Konzentration der Lösung 
Zeit in 


Minuten Grenzplasmolyse (~ 0,3 n) 
0,001 n] 0,005n} 0,01n | 0,02n | 0,04n | 0,10n 1,0n 








— 14 | —0,7 | — 1,3 | — 1,2 | — 04 | — 0,7 | —0,18 
12,0 7,1 2,8 18 | — 0,8 | — 1,3 | —0,04 
19,2 11,1 4,9 24 | — 0,8 | — 2,1 0,01 | Potential 
22,3 13,1 6,3 3,0 | — 0,6 | — 24 0,03 der 
— 04 | — 25 0,05 | Unterseite 
26,1 16,1 9,1 4,0 | — 0,2 | — 25 0,07 in MV 
30,8 18,5 11,6 5,4 1,2 | — 1,6 0,10 
34,6 19,5 134 7,2 3,0 0,3 0,12 
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von 0,001—1,0 n variiert wurde. Nach einer Wartezeit von etwa 15 Min., 
wahrend deren alle durch das Montieren bedingten elektrischen Stérungen 
abgeklungen waren, wurde der Elektrodenrahmen um 90° gedreht. Die 
Tabelle 1 zeigt das Ergebnis von sieben derartigen Versuchsreihen. 
Jede angegebene Zahl ist 
al der Mittelwert aus zehn 
Einzelmessungen. 

Wie aus den Zahlen zu 
ersehen ist, verläuft die Re- 
aktion in jeder Reihe nach 
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——— Vorschlag zeitlich ausge- 
bras Apso! de nh Gehnterunderreicht bei0,1n 
natirichen Messerims sein Maximum; das 20-Mi- 
“von der Konsentration der Ableitungefitmigxelt,  nuten- Endpotential hinge- 


gen zeigt in den verdiinntesten 
Lésungen die héchsten Werte und fallt mit wachsender Konzentration 
allmahlich fast auf Null. Kleine Verschiedenheiten im zeitlichen Verlauf 
der Reaktion sollen uns hier nicht weiter beschäftigen, da sie physio- 
logisch kaum wirksam sein werden. Uns interessieren vor allem die 
Endwerte, deren Abhängigkeit von der Konzentration in Abb. 3 graphisch 
dargestellt ist. Zur Beurteilung der Versuchsgenauigkeit seien schließlich 
in Tabelle 2 einige vollständige Messungsprotokolle mitgeteilt. 


Tabelle 2. 
I. Konzentration der Ableitungsflüssigkeit: 0,005 n KCl. Endwerte nach 
20 Min. Temperatur 19° C. 
18,5 10,5 266 15,0 25,7 186 22,6 184 21,5 180MV 
Mittelwert: 19,5 + 3,8 MV. 
II. Konzentration der Ableitungsflüssigkeit: 0,01 n KCl. Endwerte nach 
20 Min. Temperatur 19°C. 
12,5 15,7 73 12,7 90 160 164 50 195 21,0 MV 
Mittelwert: 13,4 + 2,5 MV. 


Bei der Betrachtung aller bisher angegebenen Zahlen fallen die außer- 
ordentlich hohen Spannungen auf, die durch Horizontallegen hervor- 
gerufen werden. Eine weitere auffällige Tatsache, die aus unseren Ver- 
suchsergebnissen hervorgeht, ist das starke Absinken des Effektes bei 
steigender Konzentration der ableitenden Lösung. 
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Einer besonderen Untersuchung war es vorbehalten (BRAUNER und 
AMLONG 1933), die interessante Abhängigkeit des geoelektrischen Effektes 
von der Konzentration der Elektrodenflüssigkeit an Modellversuchen zu 
studieren. Darum kann ich mich hier darauf beschränken, unsere Er- 
fahrungen am lebenden Objekt mit der dort entwickelten Hypothese 
in Einklang zu bringen. 

Die erwähnten Modellversuche lehren, um darauf in diesem Zusammen- 
hang noch einmal kurz zurückzukommen, daß jedes Diffusionspotential 
an ionenselektiven Membranen unter dem Einfluß der Schwerkraft eine 
Änderung erleidet. Diffundiert z. B. eine 0,1 n in eine 0,01 n KCI-Lôsung 
durch eine Pergamentmembran, so stellt sich bei horizontaler Lage der 
Diffusionsbahn eine Spannung von 12,0 MV ein. Beim Drehen in die 
Vertikallage vermindert sich die EMK auf 4,1 MV, wenn die konzentriertere 
Lösung nach unten gelangt (+), dagegen nur auf 10,7 MV, wenn sich die 
verdünntere Lösung an der Unterseite befindet (1). Diese Erscheinung 
ist vermutlich darauf zurückzuführen, daß die Schwerkraft auf die 
Beweglichkeit der Kationen und Anionen in sehr verwickelter Weise 
verschieden einwirkt. In dem einen Falle (+) vermindert sich das 
Potential um 7,9, im anderen (}) nur um 1,3 MV. In symmetrischen 
Aggregaten von der Zusammensetzung 0,01/0,1/0,01 n KCl müßte dem- 
nach der geoelektrische Effekt als arithmetische Differenz jener Einzel- 
potentiale: 10,7 — 4,1 = 6,6 MV zustande kommen, was auch in der 
Tat durch das Experiment quantitativ bestätigt werden konnte. 

Die Modellversuche zeigen weiter, daß sich der Effekt mit zunehmender 
Konzentration bei gleichbleibendem Verhältnis 1 : 10 : 1 verringert: 











DieseErscheinungsteht 
in auffallenderh Parallelis- Aggregat nn — 
mus mit den in Tabelle 1 
dargestellten Erfahrungen  0,001/0,01/0.001 n KCl 10,8 MV 
am lebenden Objekt Sie 0,01 /0,1 /0,01 n KCI 6,6 MV 
A ’ sa | 0.1 /1,0 /0,1 n KCl 0,8 MV 
läßt sich vielleicht durch 


die Tatsache erklären, daß schon die Horizontal-Einzelpotentiale von den 
Absolutkonzentrationen abhängig sind, d. h. bei verdünnten Lösungen 
hoch, bei konzentrierteren dagegen gering sind (vgl. MicHAELIS und 
Hayasuı 1926). Da nun der geoelektrische Effekt durch eine asym- 
metrische Verminderung solcher Einzelspannungen zustande kommt, 
kann er naturgemäß nicht hoch ausfallen, wenn schon die ursprüng- 
lichen Einzelpotentiale gering sind. Andererseits ist bei Vorhandensein 
hoher Ausgangsspannungen auch die Möglichkeit für einen hohen 
geoelektrischen Effekt gegeben, weil in diesem Falle der verfügbare 
„Vorrat“ an elektromotorischer Kraft groß ist. 

Daß die Einzelpotentiale und damit auch das geoelektrische Phänomen 
nicht nur vom Konzentrationsverhältnis abhängen, wie nach der be- 
kannten Nernstschen Gleichung zu erwarten wäre, sondern auch von 
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den absoluten Konzentrationen, mag daran liegen, daß bei steigender 
Konzentration die Ionenbeweglichkeit innerhalb der engen Membran- 
poren besonders stark abnimmt, wodurch sich alle Diffusionseffekte 
verringern müssen. Ist diese Annahme berechtigt, so wäre ein ähnliches 
Absinken der geoelektrisch erzeugten Potentiale auch dann zu erwarten, 
wenn man einer verdünnten Ableitungsflüssigkeit einen neutralen 
Partner, z. B. Zucker beigibt, weil die dadurch verursachte Viskositäts- 
erhöhung die Beweglichkeit der potentialbildenden Ionen in analoger 
Weise herabsetzen müßte. 

In der Tat zeigten nun entsprechende Versuche ein derartiges 
Ergebnis. Ich stellte eine Versuchsreihe mit einer 0,005 n KCl-Lösung an, 
bei der in unseren früheren Versuchen verhältnismäßig hohe Potentiale 
(19,5 MV) auftraten. Das Salz wurde jetzt aber nicht in destilliertem 
Wasser gelöst, sondern in einer 0,2 m Rohrzuckerlösung (die einer 0,1 n 
KCI-Lôsung annähernd isotonisch ist). Tabelle 3 gibt das Ergebnis wieder. 


Tabelle 3. 
Vicia-Faba-Wurzeln zwischen 0,005 n KC! in 0,2 m Rohrzuckerlösung. 
Mittel aus 10 Versuchen. Temperatur 19° C. 


Minuten 0 "e 1 2 3 4 5 10 20 



































Potential der Unterseite in MV 0 | — 0,85 0,51 | 0,13 | 0,17 | 0,32 | 0,19 | 0,48 | 0,82 


Aus diesen Zahlen, die in Abb. 4 auch graphisch dargestellt sind, 
geht hervor, daß ein nur unwesentlich höherer Endwert (0,82 MV) 
erreicht wird als bei Ableitung mit der isotonischen 0,1 n KCl-Lésung 
(0,3 MV). Der zeitliche Verlauf der Reaktion ist während der 1. Min. 
normal, dann setzt eine plötzliche Gegenbewegung ein, die zu einem 
vorübergehenden Absinken des Potentials führt. Darauf folgt eine 
zweite Welle, und schließlich steigt die Spannung gleichmäßig an. Bei 
Betrachtung der ganzen Kurve gewinnt man den Eindruck einer Inter- 
ferenz zwischen zwei Tendenzen: dem normalen geoelektrischen Effekt 
und seiner Behinderung durch die erhöhte Ionenreibung !. 

Schließlich haben wir noch nach einer Erklärung für den niedrigen 
Wert der geoelektrischen Potentiale zu suchen, die BRAUNER (1927) am 
gleichen Objekt beobachtet hat (4,0 MV). Es sei zunächst daran erinnert, 
daß in jenen ersten Versuchen als Ableitungsflüssigkeit Leitungswasser 
benutzt wurde, im wesentlichen also eine Ca- und Mg-Salzlösung. Nun 
geht aus den Modellversuchen BRAUNERs an Pergamentpapier hervor, 
daß die Erdalkalien den geoelektrischen Effekt im Vergleich mit den 


1 Daß der Effekt durch eine an sich denkbare Erhöhung der Ioneny bilität 
in der Nähe des Grenzplasmolysepunktes (0,3 m Rohrzuckerlösung) hervorgerufen 
wird, ist nach dem völlig analogen Verhalten unorganisierter Membranmodelle 
Lis hrscheinlich 
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Alkalikationen stark reduzieren. Ferner ist daran zu denken, daß das 
damals notwendige starke Einklemmen der Wurzel die Entstehung der 
oben erwähnten kurzschließenden Flüssigkeitsfilme zweifellos begünstigt 
hat. Schließlich ist es nicht unwahrscheinlich, daß der seinerzeit nach 
10 Min. ermittelte Endwert noch nicht +% 
das Maximum der Reaktion erfaßt hat. wy 







c) Theoretische Schlußfolgerungen. 


Es wäre nun von großem Interesse, 
zu erfahren, wie hoch der geoelektrische 
Effekt an Pflanzenorganen unter natür- 
lichen Bedingungen werden kann. Be- 
finden sich Wurzeln in feuchtem Erd- 
reich, so dürfte die EMK vom Elektrolyt- -# 
gehalt des Bodens abhängig sein, und ~y ee dam eg | 
zwar vermutlich in doppelter Weise: ary oS = n/200 KCI in m/50 
Einmal verringert eine hohe Ionenkonzen- : 
tration den Effekt direkt, wie wir gesehen haben, andererseits wirkt 
sie aber auch indirekt potentialvermindernd durch NebenschluBbildung. 

Wie liegen die Verhältnisse nun, wenn sich die Pflanzenorgane in 
feuchter Luft befinden? In diesem Falle ist ihre Oberfläche wohl sicher 
mit einer dünnen Schicht kondensierten Transpirationswassers bedeckt 
(das durch Aufnahme von Atmungskohlensäure und Ionen aus den 
Gewebesäften zu einer sehr verdünnten Elektrolytlösung wird). Damit 
sind aber wieder die Bedingungen für die Entstehung von Diffusions- 
potentialen gegeben. Aus tropistischen Versuchen, die im nächsten 
Abschnitt ausführlich beschrieben sind, darf geschlossen werden, daß sich 
Potentialdifferenzen zwischen den opponierten Flanken nicht ausbilden, 
wenn man auf eine Wurzel einseitig eine 0,008 n KCl-Lösung einwirken 
läßt. Demnach muß also die Ionenkonzentration des natürlichen Wasser- 
films an den freien Flanken einer 0,008 n KCl-Lésung äquivalent sein. 

Aber auch wenn man annimmt, daß ein Wassermantel und damit 
der äußere Potentialsprung fehlten, so ist trotzdem noch ein geoelektrischer 
Effekt zu erwarten. Wie aus unserer Tabelle 1 hervorgeht, führt das 
geoelektrische Phänomen im ganzen Konzentrationsbereich, der für den 
Elektrolytgehalt der Wurzelrinde denkbar ist (0,005—0,04 KCl-Aqui- 
valente), zu verhältnismäßig hohen Potentialen. Ferner tritt im ganzen 
Kurvenverlauf kein Potentialdifferenzminimum auf, das bei Konzen- 
trationsgleichheit zwischen Innen- und Außenlösung zu erwarten wäre. 
Dies läßt sich aber nur dadurch erklären, daß im Gewebe selbst ein 
Konzentrationsgefälle vorhanden sein muß, etwa derart, daß der Zentral- 
zylinder ionenreicher ist als die Rinde. Dieses Gefälle brauchte gar 
nicht allzu hoch zu sein, um geoelektrisch wirken zu können, weil die 
Potentialsprünge in der Wurzel ja unter der Mitwirkung der vermutlich 
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sehr ionenselektiven Endodermisstruktur zustande kommen diirften. 
Auch ist daran zu denken, daß der gemessene Effekt die Summe von 
mehreren durch die Schwerkraft veränderten Einzelpotentialen sein 
könnte. Denn wo auch immer an einer Membrangrenzfläche durch 
Diffusion ein Potential entsteht, muß dieses durch Lageveränderung 
polar verändert werden. War vorher die Summe sämtlicher Spannungen 
im symmetrischen System gleich Null, so ist daher nach dem Kippen 
ein geoelektrischer Effekt zu erwarten. 

Um uns nun die Tatsache verständlich zu machen, daß die Konzen- 
tration der Ableitungsflüssigkeit das Phänomen stark beeinflußt, wollen 
wir der Einfachheit halber annehmen, daß nur ein solcher Konzentrations- 
unterschied vorhanden ist, und zwar zwischen dem zentralen und peri- 
pheren Teil. Füllen wir unsere Elektroden mit einer Flüssigkeit, deren 
Konzentration unter der des Rindenzellsaftes liegt, so muß sich der 
Effekt: „Außenlösung/Rinde“ zu dem ursprünglich vorhandenen: 
»Rinde/Zentralzylinder“ hinzuaddieren. Erhöhen wir die Konzentration 
der Außenlösung jetzt über den Rindenwert, so müßte, wie wir schon 
angedeutet haben, der geoelektrische Effekt eigentlich wieder steigen. 
Er fällt jedoch in Wirklichkeit stetig ab, wahrscheinlich deswegen, weil 
konzentriertere Lösungen die Ausbildung von Diffusionspotentialen 
ungünstig beeinflussen (vgl. S. 217). Dazu kommt vermutlich noch die 
entquellende Wirkung konzentrierter KCl-Lésungen, die zu einer Perme- 
abilitätserniedrigung der Grenzschichten führen muß (Brauner 1930, 
S. 530). Da nun der geoelektrische Effekt eine Optimumfunktion der 
Permeabilität darstellt (BRAUNER 1928, S. 751), könnte auch dieser 
Faktor bei der Verminderung der Potentiale eine Rolle spielen. 

Unsere eingangs gestellte Frage, wie hoch die geoelektrisch erzeugten 
Spannungen an Pflanzenorganen unter natürlichen Bedingungen sind, 
wäre demnach folgendermaßen zu beantworten: Der geoelektrische Effekt 
ist abhängig von dem Medium, in dem sich die Pflanze befindet. Er 
wird hoch sein in feuchter Luft!, am geringsten in konzentrierteren 
Elektrolytlösungen. 

Besteht ein Kausalzusammenhang zwischen geoelektrischem Phäno- 
men und Geotropismus, so müßten auch die Krümmungen in Luft 
stärker ausfallen als in Lösungen, die die Potentiale vermindern. Nun 
ist es ja bekannt, daß Pflanzen in feuchter Luft tatsächlich besser 
geotropisch reagieren als in Salzlösungen. Über diese Erscheinung liegen 
allerdings noch zu wenig experimentelle Befunde vor, um schon jetzt 
entscheiden zu können, wie weit die vermuteten elektrischen Faktoren 
und wie weit eine Beeinflussung der Atmung und des Turgors an ihr 
beteiligt sind. Auch die interessanten Versuche CHOLODNYs (1923a, 


ı Vermutlich 14,4 MV, gleich der Spannung, die nach unserer Potentialkurve 
(Abb. 3) bei Ableitung mit dem Konzentrationsäquivalent des Außenfilms (0,008 n 
KCl) auftreten würde. 
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1931b) und WARNERs (1931) über den Einfluß von Salzen auf den 
Geotropismus müssen noch unerörtert bleiben, solange die Kontroverse 
zwischen den beiden Autoren nicht befriedigend aufgelöst ist. 


Die tropistische Wirkung elektrolytisch erzeugter 
Potentialdifferenzen. 
a) Methodik. 

Trennt man Elektrolytlösungen verschiedener Konzentration durch 
eine Membran, die den Anionen einen größeren Permeationswiderstand 
entgegensetzt als den Kationen, so verursacht Voraneilen der letzteren 
eine Positivierung der verdünnteren Lösung. Ein solches ee 
potential“ bildet sich auch aus, m 
wenn man an Stelle eines einzelnen 
Diaphragmas ein ganzes Pflanzen- 
organ benutzt, da auch das lebende FT: 
Gewebe für Kationen permeabler AV) 
ist als für Anionen (Abb. 5a). Hier \—H* 
liegen die Verhältnisse im einzelnen |©: el 
allerdings etwas verwickelter, da LAS 


IL. Teil. 




















lebende Zellen nicht wie eine homo- 
gene Membran wirken, sondern 
selbst ein Aggregat von Elektro- 
lyten und Grenzflächen darstellen. 


Abb. 5. Schema der Elektropolarität bei 

zweiseitiger Elektrolytapplikation. a Wurzel 

alsindifferente Membran ; bAuBenlésung< Ge- 

webelösung; c Außenlösung > Gewebelösung ; 

Pfeile : Diffusionsrichtung. K konzentriertere, 
V verdünntere Lösung. 


Sind nun die Außenlösungen ver- 
dünnter als der Zellsaft des peripheren Gewebes, so diffundieren seine 
Ionen nach außen, jedoch stärker in die verdünntere Lösung. Da die 
Kationen die Grenzschichten wieder schneller passieren als die Anionen, 
werden beide Außenlösungen positiviert, die verdünntere aber begreif- 
licherweise entsprechend stärker (Abb. 55). Sind die Außenlösungen 
dagegen konzentrierter als der Zellsaft, so führt die umgekehrt gerichtete 
Diffusion zu einer ungleich starken Negativierung der Außenmedien 
(Abb. 5c). Wie immer die Einzelpotentiale aber auch gerichtet sein 
mögen: die Grenzfläche nach der konzentrierteren Außenlösung muß in 
jedem Fall elektronegativer sein als die Gegenseite (vgl. Abb. 56 und 5c). 
Auf diese Weise kann man also einen dem geoelektrischen Phänomen 
außerordentlich ähnlichen Effekt künstlich induzieren. Durch ent- 
sprechende Wahl der Außenkonzentrationen gelingt es dabei leicht, das 
Potentialgefälle im Gewebe innerhalb weiter Grenzen zu variieren. 

Für unser Problem war es nun von großem Interesse, ob derartige 
elektrolytisch erzeugte Potentialdifferenzen tropistische Reaktionen 
hervorrufen. Zur Untersuchung dieser Frage wurde die folgende An- 
ordnung (Abb. 6) gewählt: 

Ich fixierte das Versuchsobjekt in einer feuchten Kammer frei- 
schwebend in vertikaler Lage; zwei opponierte Flanken wurden ihrer 
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ganzen Lange nach mit schmalen Streifen quantitativen Filterpapieres 
(Schleicher & Schüll Nr. 589 Wbd.) bedeckt !, die mit ihren freien Enden 
in Glasnäpfchen mit den betreffenden Elektro- 
lyten eintauchten. (Das feuchte Papier blieb 
auch bei allen Wachstums- und Krümmungs- 
à bewegungen des Organs an dessen Oberfläche 
por. zuverlässig haften.) Zur Herstellung der be- 
. nötigten Lösungen dienten D.A.B.-Präparate 
der Firma Merck und 2mal über Jenaer Glas 
MW: destilliertes Wasser. 

Die so erzeugten Spannungen stellte ich 
in Vergleichsversuchen mit der im I. Teil be- 
schriebenen Apparatur fest, nur füllte ich die 
Elektroden mit den beiden zu untersuchenden 
7 Lösungen und belieB den Rahmen natürlich 
in seiner Ausgangslage. Um möglichst die 
anse in der feuchten Kammer gleichen Verhältnisse zu schaffen wie bei 
den tropistischen Experimenten, wurde der 
Kontakt der Elektrodenlösung mit der Pflanze 
durch entsprechende schmale Filterpapierstreifen hergestellt. Nach etwa 
20 Min. hatte die Potentialdifferenz ihr Maximum erreicht und schwankte 
dann nur noch unwesentlich. Der Endwert wurde nun !/, Stunde lang 

in Abständen von 5 Min. kontrolliert und 


schließlich das Mittel aus diesen sieben Ab- 

lesungen gebildet. Die tropistischen Versuche 

wurden in der Dunkelkammer bei annähernd 

konstanter Temperatur von 19°C ausgeführt. 

4\\% Zur Berechnung des Mittelwertes der Reak- 

tionen jeder Reihe (20 Einzelversuche) muBte 

4VYA4 eine Methode gefunden werden, die die 
\ Krümmungsgröße quantitativ zum Ausdruck 
bringt. Da Winkelmessungen zu ungenau er- 


schienen, benutzte ich das folgende Verfahren: 
À à " Von den Versuchspflanzen wurden nach 
der Reaktion auf Zelluloidfilm photogra- 
phische Schattenbilder hergestellt, durch Projektion etwa 20fach ver- 
größert und abgezeichnet. Dann bestimmte ich mit einem Kurven- 
rädchen die Länge der beiden Flanken, deren Endpunkte in der in 
Abb. 7 angedeuteten Weise festgelegt wurden. Der Quotient Q = I,/l, 
liefert dann die erforderliche Kennzahl der Reaktion. Da es nur auf das 
Verhältnis der beiden Seiten und nicht auf ihre Absolutlängen ankommt, 
kann bei dieser Methode die Projektionsvergrößerung variiert werden, 
1 Um Täuschungen durch Nutationskriimmungen zu vermeiden, wurde bei 
Wurzeln die Reaktionsebene grundsätzlich senkrecht zur Mediane gewählt. 





























V verdünntere Lösung. 
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was aus technischen Gründen zuweilen erwünscht war. Eine Fehlerquelle 
scheint zunächst darin zu liegen, daß Q für einen bestimmten Krüm- 
mungswinkel durch das Wachstum des ganzen Organs mit zunehmender 
Versuchsdauer sich etwas verringert. Da wir jedoch nur Reaktionen 
miteinander vergleichen, die in gleichen Zeiten erzielt worden sind, so 
spielt dieser Fehler für unsere Auswertung begreiflicherweise keine Rolle. 

Die so gewonnenen Zahlen geben also — um es nochmals zu betonen — 
an, wieviel mal so lang die eine Flanke ist als die andere. Damit der 
Leser mit diesen Zahlen eine 


Vorstellung verbinden kann, sind 
in Abb. 8 einige Krümmungs- 
grade (Wurzeln und Sprosse) 
mit den dazugehörigen Quotien- 
ten nach den photographischen 
Schattenbildern wiedergegeben. 


Positive Zahlen bedeuteneine 7 107 400 16 
Bewegung zum elektropositiven 


Filterpapier, negative die umge- 
kehrte Reaktionsrichtung. Eine [ 
gerade gebliebene Pflanze hat 
naturgemäß den Langenquotien- 


ten 1. Bei unserer Darstellung ge: Zr » 

kommen demnach Zahlenwerte 

unter 1 nicht vor. Die Mittel- env Länsenawtint und Krimmune ai 
werte mußten daher in etwas 

abweichender Weise gebildet werden. Um etwa aus den beiden gleichen, 
aber gegensinnigen Krümmungswerten + 1,01 und — 1,01 als Mittel 
die für das gerade Organ charakteristische Zahl 1,00 zu erhalten, muß 
der Mittelwert der hinter dem Komma stehenden Zahlen (unter Beachtung 
der Vorzeichen!) gebildet und zu 1,00 addiert werden. Diese Methode 
liefert natürlich nur für Pflanzen gleicher Länge einwandfreie Vergleichs- 
zahlen, eine Bedingung, die bei allen unseren Versuchen weitgehent ein- 
gehalten wurde. 


b) Wurzelversuche mit zweiseitiger elektrolytischer Reizung. 

1. Vergleich der Wirkung verschiedener Salze nach 6stündiger Ver- 
suchsdauer. 

Sämtliche Versuche wurden mit Keimwurzeln von Vicia Faba aus- 
geführt, die nach der früher erwähnten Methode (S. 214) aufge- 
zogen waren. Benutzt wurden nur völlig gerade gewachsene Pflanzen 
von möglichst genau 2cm Länge. Anhaftende Sägespäne wurden mit 
einem trockenen, weichen Pinsel entfernt. Jede Serie bestand aus 
30 Einzelversuchen: An 20 Wurzeln wurde die tropistische Reaktion, 
an 10 die entsprechende Potentialdifferenz gemessen. Als Vergleichswert 
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der Kriimmungen gilt einheitlich ihr 6-Stundenquotient. Bevor ich die 
gesamten Mittelwerte vorlege, sei in Tabelle 4 die ,,Streuung‘ der Einzel- 
messungen an einer willkürlich herausgegriffenen Serie aufgezeigt: 


Tabelle 4. Vicia-Faba-Wurzeln ie n/100 und n/200 KCl. 
Temperatur 19° 
I. Potentialdifferenz in MV (verdünntere ee stets positiv!); jeder Wert 
Mittel aus 7 Messungen an der gleichen Wurzel: 
9,4 71 81 104 103 11,3 22,7 127 13,8 16,3MV 
Mittelwert: 12,2 + 1,1 MV. 


II. Krümmung nach 6 Stunden als Längenquotienten: 
1,058 1,030 1,050 1,013 1,008 1,047 1,080 1,086 1,054 1,070 
1,014 1,056 1,087 1,057 1,058 1,025 1,079 1,055 1,015 1,009 
Mittelwert: 1,048 + 0,0059. 


Ich untersuchte zunächst die charakteristische Wirkung der Kationen 
K’, Li, Ca”, Mg” und der Anionen Cl’, NO}, H,PO/, SO” an den 
reinen Salzen KCl, LiCl, CaCl,, K,SO, und an Knorscher Nährlösung. 
Alle homogenen Substanzen wurden volumnormal angesetzt, die KNopsche 

Nährlösung nach der 
Tabelle 5. Zusammenstellung der beobachteten Leitfahigkeit einer n/100 


Potentialdifferenzen. D 1 
Temperatur 19°C. Mittelwerte aus je 10 Einzel. KCl-Lösung gleictige- 











versuchen. macht. Die Konzentra- 

EME in MV tionsangaben ihrer Ver- 

Gefälle dünnungsstufen bedeu- 
Kol | 1101 | Cact, |K80.| Kxor ten demnach KCI-Âqui- 

n/100: n/150 65 sai i valente.  Bemerkens- 


_ werterweise erzeugten 


n/150: n/200 8,7 


n/100:n/200 | 122 10,0 36 dinei 

n/500: n/1000 - 128 108 die einzelnenElektrolyte 
n/100:n/500 | 19,9 | 27,4 | 21,9 160 trotz Anwendung giei- 
n/10 :n/100 24,3 — — cher Gefälle recht ver- 


n/100: n/1000 | 33,8 
n/10 :n/1000 | 53,8 











bl iggeti 
18S 121 | 


schiedene Spannungen 
(Tabelle 5). 


Diese Zahlen bestätigen zunächst die Erfahrung, daß konzentriertere 
Lösungen in allen Fällen geringere Spannungen verursachen als ver- 
dünnte (vgl. Mıc#aeLıs und Hayasnı 1926). So erzeugt z. B. n/10 : n/100 
KCl eine EMK von 24,3 MV, n/100 : n/1000 dagegen 33,8 MV, obgleich 
das Gefälle beide Male 1 : 10 beträgt. Ähnlich verhalten sich die übrigen 
Salze. Die Unterschiede können beträchtlich sein. Bei einem Gefälle 
von 1:2 ruft z.B. LiCl bei den Absolutkonzentrationen n/100 : n/200 
eine Potentialdifferenz von nur 6,4 MV hervor, dagegen bei n/500 : n/1000 
13,2 MV. Bei Knopscher Lösung verhalten sich die Potentiale dieser 
beiden Konzentrationspaare sogar wie 3,6 : 10,8. Da die Spannung in 
jedem Fall durch eine Differenz der Wanderungsgeschwindigkeiten von 
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Kation und Anion zustande kommt, wird diese Tatsache wieder so zu 
erklären sein, daß der Unterschied der Geschwindigkeiten in verdünnten 
Lösungen zunimmt (vgl. S. 217). Das mag entweder darauf beruhen, 
daß hier die Anionen relativ stärker absorbiert werden, oder darauf, 
daß die Kationen sich schneller bewegen. 

Es ist ferner daran zu denken, daß die gemessene EMK eine Summe 
zweier Einzelpotentiale ist (Abb. 5b und 5c), deren jedes zustande kommt 
durch das Aggregat: Bekannter Elektrolyt/Membran/Zellsaft. Sind die 
Lösungen sehr verdünnt, so werden in erster Linie die nach außen 
diffundierenden Ionen des Zellsaftes für die Größe der Spannung ver- 
antwortlich sein. So mag sich die Erscheinung erklären, daß bei An- 
wendung konzentrierterer Außenlösungen die Potentiale so ausfallen, 
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Abb. 9. Vicia-Faba-Wurzeln. Wirkungskurve zweiseitiger elektrolytischer Reizung. 


wie wir es nach der aktuellen Größe und der relativen Geschwindigkeit 
ihrer Ionen erwarten würden (Ionenbeweglichkeiten 1,,., in 0,01n 
Lösung: K’ = 60,7 und Li’ = 30,8). Das Gefälle n/100 : n/200 verursacht 
z.B. bei KCl 12,2 MV, bei LiCl dagegen 6,4 MV Potentialdifferenz, 
während bei Benutzung verdünnterer Lösungen diese Unterschiede sich 
verwischen, ja sogar ins Gegenteil umschlagen können, weil nun die 
Ionen des Zellsaftes einen größeren Einfluß auf die Spannung haben als 
die der angelegten Elektrolyte. 

Die meisten Versuche wurden mit KCl angestellt (sieben Reihen), 
um zunächst eine durch viele Punkte festgelegte Wirkungskurve zu 
erhalten. Diese ist in Abb. 9 mit Angabe der Streuung graphisch wieder- 
gegeben. Das Bezugssystem ist so gewählt, daß bei der Ordinate 
(Krümmungsgrad) der positive Ast nach unten, der negative nach oben 
gerichtet ist. Mit dieser Darstellung bezwecke ich eine Angleichung an 
die Vorzeichen der geotropischen Krümmungen: Organe, die im elek- 
trischen Feld positiv reagieren, krümmen sich im Schwerefeld nach 
unten, sie sind also auch positiv geotropisch. Die Abszisse gibt die 
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zwischen den beiden Organflanken vorhandene Potentialdifferenz in MV 
an. Mit allen übrigen Salzen wurden je drei Serien (insgesamt 60 Versuche) 
gemacht. Eine Übersicht über sämtliche Ergebnisse gibt Tabelle 6. 


Tabelle 6. Zusammenstellung aller Versuche mit zweiseitiger 
Elektrolytapplikation. 


Versuchsdauer 6 Stunden. Temperatur 19° C. 








EMK in MV Krümmung (Q) 
Salz Ser.-Nr Gefälle Mittel aus je Mittel aus je 
10 Versuchen 20 Versuchen 
D 3 n/100:n/150 6,5 + 0,37 + 1,030 + 0,0067 
D 4 n/150: n/200 8,7 + 0,88 + 1,038 + 0,0049 
D 1 n/100: n/200 12,2 + 1,10 + 1,048 + 0,0059 
KCl D 13 n/100: n/500 19,9 + 2,00 + 1,064 + 0,0087 
D 12 n/10 :n/100 24,3 + 2,09 + 1,062 + 0,0046 
D 6 n/100: n/1000 33,8 + 3,60 + 1,021 + 0,0055 
D 17 n/10 :n/1000 53,8 + 2, — 1,011 + 0,015 
D 19 n/100: n/200 64 + 1,026 
Licl D 2 n/500 : n/1000 13,2 + 1,050 
D 18 n/100: n/500 274 + 1,050 
D 2 n/100: n/200 10,0 + 1,042 
CaCl, !| D 25 n/500: n/1000 12,8 + 1,050 
D 24 n/100: n/500 21,9 + 1,065 
D i n/100: n/200 8,2 + 1,034 
K,S0, D 16 n/100: n/500 27,2 + 1,050 
D 15 n/10 :n/100 32,9 + 1,021 
D 26 n/100: n/200 3,6 + 1,019 
Knor D 28 n/500: n/1000 10,8 + 1,042 
D 27 n/100: n/500 16,0 + 1,055 

















Aus dieser Tabelle geht zunächst hervor, daß Wurzeln im Spannungs- 
bereich bis etwa 50 MV sich stets zum positiven Pol krümmen. Daß es 
sich bei diesem Effekt nicht etwa um eine einfache osmotische Wirkung 
der Salze gehandelt haben konnte, geht schon daraus sicher hervor, 
daß in diesem Fall der Sinn der Krümmung gerade invers gerichtet 
gewesen sein müßte: zur konzentrierteren (elektronegativen!) Lösung hin. 
Gegen eine osmotische Erklärung sprechen ferner auch einige ältere 
Literaturangaben über den ,,Chemotropismus der Wurzeln (LILIENFELD 
1906; Poropko 1925): Nichtelektrolyte sind in hypotonischer Lösung 
stets tropistisch unwirksam. 

Es blieb aber noch die Möglichkeit, daß der beobachtete Effekt wirklich 
ein ,,Chemo“tropismus im Sinne der älteren Autoren (PORODKO u. a.) 
wäre, daß also nicht das induzierte Diffusionspotential, sondern die 
chemische Natur und absolute Konzentration der applizierten Substanzen 
maßgebend sein könnten. Deshalb wurden in unser KCl-Diagramm 
(Abb. 9) auch die mit den übrigen Salzen erzielten Reaktionen mit 
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eingetragen. Wir sehen nun, daß alle diese Punkte in das Streuungsfeld 
der KCI-Kurve fallen; das bedeutet aber, daß bei sämtlichen unter- 
suchten (ungiftigen!) Salzen ihr elektrischer Effekt die tropistische 
Wirkung bestimmt. Um diese Beziehungen noch deutlicher zu machen, 
habe ich aus unserer Haupttabelle 6 einige Versuchspaare nach annähernd 
gleichem Reaktionserfolg zusammengestellt: 























Serien-Nr. Salz Gefälle MV Krümmung (Q) 
D23 | CaCl, | n/100:n/200 | 10,0 + 1,042 
D 28 | Kxnor | n/500:n/1000 | 10,8 + 1,042 
D 1 | ka n/100 :n/200 | 12,2 + 1,048 
D25 | CaCl | n/500:n/1000 | 128 + 1,050 
D 6 | Ka n/100:n/1000 | 33,8 + 1,02] 
D 15 | K,S0, | n/l0 :n/100 | 32,9 + 1,021 





Diese Zahlen lassen wohl keinen Zweifel darüber, daB die tropistische 
Wirkung von der chemischen Natur der applizierten Ionen und ihrer 
Absolutkonzentration tatsächlich unabhängig ist, sofern sich mit ihnen 
nur gleiche elektrische Potentialdifferenzen induzieren lassen. 

Daß auch das Konzentrationsgefälle für den Krümmungseffekt nicht 
maßgebend ist, erhellt aus einem Versuchspaar unserer KCl-Serie 
(Tabelle 6). Der Gradient 1 : 10 erzeugt bei den Absolutkonzentrationen 
n/100 und n/1000 einen vollkommen anderen Krümmungsgrad (Q = 1,021) 
als bei den Absolutkonzentrationen n/10 und n/100 (Q = 1,062). Die 
Erklärung ergibt sich wohl daraus, daß diese beiden Gefälle eine sehr 
verschiedene Potentialdifferenz verursachen (24,3 und 53,8 MV). 

Bei dem Verlauf der Kurve ist interessant, daß sich die Krümmungen 
zunächst proportional der angelegten Spannung verstärken, zwischen 
20 und 25 MV ihr Maximum erreichen und dann wiederum bis zum 
Nullwert abfallen. Erhöhen wir die EMK über 50 MV, so scheint sich 
die Reaktionsrichtung sogar umzukehren (D 17)!. Im IV. Teil wird 
versucht werden, diese Erscheinung mit dem Geotropismus in Beziehung 
zu bringen. 

Zum Schluß seien unsere bisherigen Ergebnisso noch einmal kurz 
zusammengefaßt: 

Die tropistische Wirkung von Elektrolytlösungen scheint darauf zu 
beruhen, daß sich zunächst an den Grenzflächen des Pflanzenorgans 
durch die ungleiche Beweglichkeit von An- und Kationen asymmetrische 
Diffusionspotentiale ausbilden. So entsteht ähnlich wie beim geo- 
elektrischen Effekt ein elektrostatisches Feld. Bei sämtlichen untersuchten 
Salzen krümmen sich die Wurzeln zur verdünnten Lösung, d.h. zum 
positiven Pol (‚„negativer‘‘ Chemotropismus), bei Anwendung stärkster 





1 Höhere Spannungen als 53,8 MV ließen sich leider aus technischen Gründen 
nicht herstellen. 


Planta Ba. 21. 16 
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Gefälle und damit sehr hoher Potentiale dagegen zur konzentrierteren 
Flüssigkeit, d.h. zum negativen Pol (,positiver‘‘ Chemotropismus). 


2. Der zeitliche Verlauf der Reaktion. 

Bei allen bisherigen Versuchen verglichen wir nur Krümmungswerte 
miteinander, die nach einer Standardzeit von 6 Stunden erreicht worden 
waren. Da die Frage nach dem zeitlichen Verlauf der Reaktion noch nicht 
berührt worden ist, seien schließlich auch darüber einige Versuche mit- 
geteilt. Ich beobachtete zunächst mit dem Horizontalmikroskop bei 
10 Wurzeln während 1 Stunde die horizontale Spitzenabweichung !. Die 
durch das Gefälle n/100 : n/500 KCl hervorgerufene Potentialdifferenz 
betrug dabei 19,9 MV. Die Versuche wurden in der Dunkelkammer bei 
gelbem (phototropisch unwirksamem) Licht angestellt. Tabelle 7 zeigt 
das Ergebnis. 

Tabelle 7. 
Zeitlicher Verlauf der Reaktion während der 1. Versuchsstunde. 
n/100:n/500 KCl (19,9 MV). Temperatur 19°C. Mittel aus 10 Versuchen. 


Zeit in Minuten 0 5 10 15 30 45 60 





























Spitzenabweichung in mm 0 | 0,02 | 0,04 | 0,09 | 0,23 | 0,39 | 0,50 


Eine graphische Darstellung des Reaktionsverlaufs während der 
ersten Stunde findet sich in Abb. 18B (S. 245). Das weitere Fortschreiten 




















10 der Krümmung bis zum 
6-Stundenwert (1,064) unter- 

. ré ©) À CIN suchte ich in fünf anschlieBen- 
FA a den Reihen von je 10 Einzel- 

henna ee versuchen nach der Quotien- 

m en ar er tenmethode. Die mikrosko- 
x pisch gemessenen Wurzeln 

+ vr x wurden nach 1 Stunde photo- 
® RQ ’ graphiert, weitere 10 Wurzeln 

+404 wg nach 2, 3, 4 und 5 Stunden. 
N Somit ergaben sich für die 

+406 N Krümmung nach 1 Stunde 
zweiVergleichswerte : Spitzen- 





























I Bug - wy | aa. Br vo Bnd abweichung in mm und Län- 

elektrolytischer Reizung. genquotient Q. Daher ließen 

| sich die beiden Teile der Kurve 

leicht an dieser Stelle zusammensetzen. Abb. 10B zeigt den gesamten 

zeitlichen Verlauf, Tabelle 8 gibt eine zahlenmäBige Zusammenstellung 
der der Krümmungswerte von 1 bis 6 Stunden. 


| 1 Beid Bei der sehr geringen absoluten GrôBe der Ausschläge brachte die gemessene 
Tangente den Krümmungswinkel in großer Näherung zum Ausdruck. 
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Tabelle 8. Zeitlicher Verlauf der Reaktion während 6 Stunden. 
n/100 : n/500 KCl (19,9 MV). Temperatur 19°C. Mittel aus je 10 Versuchen. 





Zeit in Stunden 0 1 2 3 4 5 6 


























Q 1,000 | 1,011 | 1,025 | 1,035 | 1,045 | 1,056 | 1,064 (20 Vers.) 


c) Wurzelversuche mit einseitiger elektrolytischer Reizung. 

PoropKo (1925), der den Chemotropismus von Wurzeln wohl am 
eingehendsten untersucht hat, reizte die Pflanzen dadurch, daß er Filter- 
papierstückchen, die mit dem Chemotropikum getränkt waren, einseitig 
der Spitzenregion anlegte. Er fand, daß alle Salze in schwacher Konzen- 
tration eine positive, in mittlerer eine negative und in hoher wieder eine 
positive (traumatische!) Krümmung hervorrufen. 

Nach der hier entwickelten Hypothese ist die Erklärung vielleicht 
in folgender Richtung zu suchen: Bei Anwendung verdünnter Lösungen 
überwiegt der Effekt der ausdiffundierenden Ionen des Zellsaftes, daher 
wird die Außenfläche der gereizten Flanke gegenüber dem Binnengewebe 
elektropositiv: Die Wurzel bewegt sich also zum Chemotropikum hin. 
Benutzt man höhere Konzentrationen, so bestimmen die eindiffundieren- 
den Ionen der applizierten Lösung die Elektropolarität: Die benetzte 
Seite wird negativ, und die Pflanze krümmt sich vom Filterpapier fort. 
Die positive Reaktion bei noch konzentrierteren Flüssigkeiten beruht 
auf einer Schädigung der gereizten Seite (,,van TreaHEMsche Krümmung‘‘) 
und ist daher in diesem Zusammenhang ohne Interesse. — Auf die 
bisher noch nicht besprochene Rolle der Gegenflanke wird allerdings 
später noch zurückzukommen sein. 

Wir sehen also, daß auch bei einseitiger ‚„‚chemischer‘‘ Reizung eine 
elektrische Polarisierung in radialer Richtung zu erwarten ist. Daher 
schien nach dieser Methode ebenfalls eine Nachahmung des geoelektrischen 
Effektes möglich zu sein. Ich stellte darum noch eine Reihe von Versuchen 
mit einseitig wirkenden KCl-Lésungen an. Die Apparatur war dieselbe 
wie bei doppelseitiger Reizung, es wurde aber nur ein in ein Glas- 
näpfchen tauchender Filterpapierstreifen benutzt. 

Bei diesen Versuchen wählte ich die Vorzeichen der Krümmungs- 
quotienten so, daß positive Zahlen eine Bewegung zur Lösung hin, 
negative eine solche von der Lösung weg bedeuten. Es ist dabei aber 
daran zu denken, daß nach unserer alten Bezeichnung sämtliche Zahlen 
eigentlich positive Vorzeichen haben müßten, da ja der Sinn der Bewegung 
in elektrischer Hinsicht stets derselbe ist wie bei doppelseitiger Reizung, 
nämlich zum Pluspol hin. Die Versuchsergebnisse sind in Tabelle 9 
zusammengestellt. 

Wie aus diesen Zahlen und ihrer graphischen Darstellung in 
Abb. 11B zu ersehen ist, werden die Befunde PoRopkos im großen 
und ganzen: bestätigt: Niedere Konzentrationen erzeugen positiven, 
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Tabelle 9. Vicia-Faba-Wurzeln, einseitig mit KC! gereizt. 
Temperatur 19°C. Mittel aus je 20 Versuchen. 








Konzentration H.0 n/1000 n/100 n/50 n/10 
Q + 1,076 + 1,047 — 1,008 — 1,043 — 1,095 
+ 0,0036 + 0,008 + 0,010 + 0,0061 + 0,012 

















hohe dagegen negativen ,,Chemo“tropismus. Der Schnittpunkt der 
Kurve mit der Abszisse liegt bei n/125 (0,008 n) KCl. Aus dem Ausbleiben 
der Krümmung ist nach unserer Arbeitshypothese zu schließen, daß hier 
der Potentialsprung an den beiden Gegenflanken gleich groß sein muß. 
Da ein Diffusionspotential 
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Konzentrationsäquivalent 
des Wassermantels ist wichtig für die Bewertung der beobachteten 
geoelektrischen Potentialdifferenzen (vgl. S. 220). 

Besonders auffällig ist das starke Ansteigen des positiven Tropismus 
bei zunehmender Verdünnung. Im Extrem wurde reines Wasser als 
„Chemotropikum“ benutzt, wobei die Krümmung mit 1,076 ihren 
höchsten Wert erreichte. Hieraus geht wohl ganz besonders deutlich 
hervor, daß nicht das Salz an sich tropistisch wirksam ist, sondern daß 
ganz allgemein die Diffusion und der davon abhängige Potentialsprung 
der Reizanlaß der Bewegungen sein dürfte. 

Diese Experimente werfen auch ein neues Licht auf das Wesen 
des Hydrotropismus. Denn die Analogie dieses Phänomens mit unserem 
zuletzt besprochenen Versuch liegt wohl klar zutage. Bei einer der 
üblichen Versuchsanordnungen zur Demonstration des Hydrotropismus 
wirkt das Wasser allerdings dampfförmig auf die Pflanze ein, aber auch 
hier wird an der wasserreicheren (und deshalb elektrolytarmeren!) Außen- 
flanke eine stärkere elektropositive Ladung vorliegen als an der relativ 
trockeneren. 

Aus unseren bisherigen Versuchsergebnissen können wir also ent- 
nehmen, daß wir durch elektrolytische Erzeugung von Potentialdiffe- 
renzen Krümmungsbewegungen erhalten, die den geotropischen ähnlich 
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sind. Die Nachahmung des elektrischen Effektes der Schwerkraft hat 
gleichzeitig zu Reaktionen gefiihrt, die iiblicherweise als Chemo- und 
Hydrotropismus bezeichnet werden. Somit eröffnet sich die Möglichkeit, 
auch diese Bewegungen in den Rahmen einer allgemeinen elektrischen 
Theorie der Tropismen einzuordnen. 


d) Versuche mit Keimsprossen bei zweiseitiger elektrolytischer Reizung. 

1. Vergleich der Wirkung verschiedener Salze nach 6stündiger Versuchs- 
dauer. 

Auch in negativ geotropischen Organen führt der geoelektrische 
Effekt zur gleichen Polarisierung wie bei den Wurzeln (BRAUNER 1927), 
die Krümmungsbewegung verläuft hier also ihrer elektrischen Orien- 
tierung nach invers, zur negativen Flanke hin. Ist nun unsere Voraus- 
setzung richtig, daß die elektrische Polarisierung die primäre Ursache 
der Bewegungsreaktion sei, so müßte die Krümmung auch bei künstlicher 
Erzeugung einer Potentialdifferenz zwischen den Organflanken zum 
negativen Pol gerichtet sein. Zur Entscheidung dieser Frage machte 
ich eine Reihe von Versuchen mit Hypokotylen von Helianthus annuus. 

Das Material wurde in Anlehnung an die Methode von Frey (1932) 
nutationsfrei herangezogen. Nach eintägigem Einquellen in Wasser wurden 
die Früchte vorsichtig von Frucht- und Samenschale befreit und nochmals 
etwa 5 Stunden am Tageslicht im Wasser belassen. Dabei spreizen die 
Kotyledonen auseinander und geben die Plumula der Belichtung frei, 
wodurch nach Ansicht der Verfasserin das Wachstum günstig beeinflußt 
wird. Dann wurden die Embryonen in kleine zylindrische Glasnäpfe 
mit gesiebter Blumenerde gepflanzt und diese etwa 6 Tage am Klino- 
staten bei vertikaler Achse vor dem Fenster rotiert. 24 Stunden vor 
ihrer Verwendung kamen die Keimlinge in die Dunkelkammer. Für den 
Versuch wurden nut völlig geradegewachsene Pflanzen von möglichst 
genau 3cm Länge ausgewählt. Im übrigen war die Methodik dieselbe 
wie bei den vorigen Experimenten. Da die Pflanzen bei der erwähnten 
Kulturmethode tatsächlich nutationsfrei wuchsen, erübrigte sich die 
Bevorzugung einer bestimmten Reaktionsebene; irgend ein Unterschied 
der Reizempfindlichkeit in den beiden Symmetrieebenen war nicht zu 
beobachten. Die in die Flüssigkeit tauchenden Filterpapierstreifen lagen 
dem Hypokotyl bis dicht an die Kotyledonen eng an. 

Die Versuchspflanzen standen 6 Stunden unter Lichtabschluß im 
Thermostaten bei 19°C. Auf das Einbringen in feuchte Kammern konnte 
hier verzichtet werden. Ich beschränkte mich bei den Versuchen mit 
Sprossen auf die Benutzung von KCl und Kwnopscher Nährlösung als 
Potentialbildner. Zur Bestimmung der Größe der Reaktion wurden 
wieder die Längenquotienten gebildet. Abb. 8 gibt eine Vorstellung von 
den Krümmungen, die diesen Zahlen entsprechen. Dabei muß berück- 
sichtigt werden, daß diese Werte mit den Zahlen der Wurzeln nicht 
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Tabelle 10. Sproßversuche mit zweiseitiger Elektrolytapplikation. 
Versuchsdauer: 6 Stunden. Temperatur 19° C. 




















Serien- EMK in MV 
Salz Nr. Gefälle aus je 10 RL. ome nie 
8 6 n/10 :n/100 12,6 + 1,45 —1,024 + 0,0026 
KCl Ss 4 n/100: n/1000 54,6 + 4,82 — 1,037 + 0,004 
8 1 n/10 :n/1000 93,8 + 4,18 — 1,023 + 0,003 
8 11 n/500: n/1000 9,2 + 0,55 —1,018 + 0,0042 
Knor 8 13 n/200: n/1000 25,0 + 1,69 —1,030 + 0,001 
8 12 n/100: n/1000 31,4 + 2,34 —1,034 + 0,0039 


unmittelbar vergleichbar sind, da die Hypokotyle wegen ihrer größeren 
Länge bei gleichen Krümmungswinkeln entsprechend kleinere Quotienten 
ergeben müssen. Tabelle 10 
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Abb. 12. Hypokotyl von Helianthus annuus. kungskurve (Abb. 12) zeigt 
Wirkungskurve zweiseitiger Elektrolytreizung. ihr Maximum bei mehr als 


doppelt so hohen Potential- 
werten wie die der Wurzeln und fällt erst dann schwach ab. Eine 
Richtungsumkehr der Reaktion ist selbst bei den höchsten untersuchten 
Spannungen (93,8 MV) nicht zu beobachten, eine Tatsache, die uns 
später noch beschäftigen soll (s. IV. Teil). 


2. Der zeitliche Verlauf der Reaktion. 

Interessant war nun die Frage, ob auch bei Sprossen die Krümmung 
stetig fortschreitet, oder ob sie, ähnlich wie beim Geotropismus, rhyth- 
misch verläuft. Zur Entscheidung dieser Frage beobachtete ich zunächst 
bei 10 Keimlingen während der ersten 3 Stunden die horizontale Spitzen- 
abweichung mikroskopisch und stellte dann von ihnen photographische 
Schattenbilder her. So erhielt ich nach 3 Stunden wieder zwei Werte: 
Spitzenabweichung und Längenquotient. Nach 4 und 5 Stunden wurde 
die Krümmungsgröße nur nach der Quotientenmethode bestimmt. — 
Das Konzentrationsgefälle betrug bei diesen Versuchen n/10 : n/100 KCl, 
die EMK 12,6 MV. 

Die Experimente mit mikroskopischer Ablesung konnten bei gelbem 
Licht erfolgen, nachdem in Vorversuchen seine phototropische Un- 
wirksamkeit sichergestellt worden war. An die Hypokotyle klebte ich 
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mit Gelatine feine Glasfäden als Zeiger, die über die Plumula 1 em weit 
vertikal hervorragten. Ihre Bewegung ließ sich wesentlich leichter 
mikroskopisch beobachten als die natürlichen Konturen des Keimlings. 
Die 4- und 5-Stundenversuche konnten im Dunkelthermostaten ausgeführt 
werden. — In Tabelle 11 ist das Gesamtergebnis der Versuchsreihe 
zusammengestellt. 


Tabelle 11. Zeitlicher Verlauf der Reaktion während 6 Stunden. 
n/10 : n/100 KCl (12,6 MV). Temperatur 19°C. 








Spitzenab- - 
Zeit weic! in mm un may Zeit ew iia Oita ans je 
a 19 Vorsushen) 10 Vers.) | Std. Min. 10 Vecouchen) 10 Versuchen) 
0 0 1,000 1 50 — 2,0 
10 — 1,07 2-0 — 2,1 
20 — 15 2 10 — 2,8 
30 — 1,9 2 20 — 4,0 
40 — 2,1 2 30 — 4,8 
50 — 2,7 2 40 — 54 
1 0 — 2,2 2 50 — 6,0 
1 10 — 1,7 3 0 — 6,9 — 1,028 
1 20 — 1,7 4 0 — 1,023 
1 30 — 1,5 5 0 — 1,021 
1 40 — 1,5 Me — 1,024 (20 Vers.) 

















Abb. 10A stellt den gesamten zeitlichen Verlauf der Bewegung 
graphisch dar. Beim Betrachten der Kurve fällt sofort ihre ausge- 
sprochene Rhythmik auf. Nach einer ersten Welle mit einem Maximum 
nach 50 Min. (Turgorreaktion ?) beginnt die Hauptreaktion, die ihren 
höchsten Wert zwischen 3 und 4 Stunden erreicht; während der letzten 
beiden Stunden pendelt die Bewegung aus, ohne das Reaktionsbild 
noch wesentlich zu verändern. 


e) Versuche mit Keimsprossen bei einseitiger elektrolytischer Reizung. 
Zur Vervollständigung des Bildes wurden auch bei den Hypokotylen 
Versuche mit einseitiger Elektrolytapplikation ausgeführt. Für die Wahl 
der Vorzeichen gilt wieder dasselbe wie bei den entsprechenden Wurzel- 
versuchen: Positive Zahlen bedeuten eine Bewegung zum Filterpapier- 
streifen hin, negative die entgegengesetzte Reaktionsrichtung. Tabelle 12 
gibt eine Übersicht über sämtliche Versuche. 


Tabelle 12. Helianthus-Hypokotyle, einseitig mit KCl gereizt. 
Temperatur 19°C. Mittel aus je 20 Versuchen. 





Konzentration H,0 n/1000 n/100 n/10 








Q — 1,029 — 1,029 | — 1,012: | + 1,026 
+ 0,004 + 0,004 | + 0,0056 | + 0,005 
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Das Ergebnis war nach unseren bisherigen Erfahrungen zu erwarten: 
Die Sprosse reagieren auch hier wiederum entgegengesetzt wie die 
Wurzeln. Verdünnte Lösungen und Wasser verursachen dementsprechend 
starke negative Krümmungen 

Die spärlichen ne über den Hydrotropismus der 
Sprosse scheinen unseren Befunden nicht zu widersprechen. Nach 
MoriscH (1883) reagieren Hypokotyle von Linum usitatissimum gut 
negativ hydrotropisch, andere Sproßorgane erwiesen sich als indifferent, 
positive Krümmungen wurden dagegen niemals beobachtet. Die von 
VöcHTıng (1902) gemachte Annahme, daß das Horizontalwachsen von ein- 
getopften Kartoffelsprossen in trockener Laboratoriumsluft auf positiven 
Hydrotropismus zurückzuführen sei, konnte von SINGER (1903) wider- 
legt werden. Er fand, daß dieses Verhalten nicht durch die Trockenheit 
der Luft, sondern durch ihre Verunreinigung hervorgerufen wird. Somit 
wurde also bei Sprossen bisher stets nur negativer Hydrotropismus oder 
indifferentes Verhalten beobachtet, jedoch nie eine positive Reaktion. 

Kehren wir nun zu unseren eigenen Ergebnissen zurück! Wir 
sehen, daß die Kurve (Abb. 11 A) die Abszisse etwa bei n/50 (0,02 n) KCl 
schneidet. Aus dem Ausbleiben der Krümmung kann man nach unserer 
Arbeitshypothese wieder auf Potentialgleichheit an den Gegenflanken 
schließen. Ein solches Gleichgewicht kann entweder dadurch bedingt 
sein, daß der gefundene Wert der Elektrolytkonzentration des natürlichen 
Wasserfilms (vgl. S. 230) äquivalent ist, oder aber — wenn ein solcher 
fehlen sollte — dem Zellsaft des peripheren Gewebes selbst. Wenn wir 
uns an die entsprechenden Wurzelversuche erinnern, so stellen wir fest, 
daß dieser Grenzwert beim Helianthus-Hypokotyl um 60% höher liegt. 

Umeinen ungefähren Anhaltspunkt für den Elektrolytgehalt der beiden 
Organe zu gewinnen, bestimmte ich ihren Aschengehalt. Dabei ergab 
sich, daß Vicia-Faba-Wurzeln 0,54%, Helianthus-Hypokotyle dagegen 
1,0% Aschengehalt des Frischgewichtes aufweisen, d. h. einen um 46% 
höheren Wert als Wurzeln. — Das Verhältnis der Aschenanteile am 
Trockengewicht, das hier weniger interessiert, war 6,92% (Wurzeln) zu 
11,6% (Sprosse). Diese Experimente zeigen jedenfalls, daß der Gesamt- 
elektrolytgehalt von Wurzel und Sproß in einer gewissen Beziehung zu 
den tropistisch ermittelten Konzentrationsäquivalenten stehen dürfte. 


1) Versuche mit dekapitierten Pflanzen. 

Eine maßgebende Rolle bei der „Perzeption‘‘ des Schwerereizes 
spielt bekanntlich die Spitzenregion der reaktionsfähigen Organe. Bei 
den engen Beziehungen, die zwischen Tropismus und Wachstum bestehen, 
ist das auch nicht verwunderlich. Die Spitze ist beim Sproß und, wie 
nach den neuen Angaben von HawKER (1932), Snow (1932), CHoLODNY 
(1933) und BoysENn-JENSEN (1933) wohl feststeht, auch bei der Wurzel 
der Produktionsort des Wuchsstoffes. Da das Hormon hier in höchster 
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Konzentration vorliegt, ist vorauszusetzen, daB ein gegebenes elektrisches 
Feld seine Verteilung in der Spitze stärker beeinflussen wird als in der 
Organbasis. Nun war es interessant festzustellen, ob auch beim ,,Chemo“‘- 
tropismus die Verhältnisse ähnlich liegen. Nach den bekannten Angaben 
Poropkos (1925, S. 468) war das, von vornherein wahrscheinlich. Eine 
Priifung dieser Frage ergab folgendes: 

Intakte Vicia-Faba-Wurzeln, die einseitig mit n/10 KCl gereizt 
wurden, krümmten sich, wie schon erwähnt, nach 6 Stunden um den 
Betrag 1,095 von der Lösung fort. In der gleichen Zeit verlängerten sich 
ungereizte Kontrollwurzeln um 3,0 mm (Mittel aus 20 Versuchen), d.h. 
um 0,50 mm pro Stunde. Wurde die Spitze 1 mm weit abgetragen, so 
nahm die Wachstumsgeschwindigkeit um 25% zu (vgl. Bünnıne 1928): 
Die Gesamtverlängerung betrug nach 6 Stunden 4,0 mm, die mittlere 
Stundengeschwindigkeit also 0,67 mm/h (Mittel aus 20 Versuchen). Die 
Krümmungsfähigkeit war jedoch erloschen, es fanden nur richtungslose 
Nutationen statt. Bei entsprechender einseitiger Reizung ergaben 
10 dekapitierte Wurzeln im Mittel ‘den Quotienten + 1,004, einen 
Krümmungsgrad, der bereits weitgehend innerhalb der Fehlergrenze 
liegt und mit bloßem Auge nicht mehr wahrgenommen werden kann. 

Beim Tropismus der Hypokotyle liegen die Verhältnisse ähnlich. 
Nach Entfernung von Kotyledonen und Plumula war bei Reizung mit 
n/10 KCl praktisch ebenfalls keine Krümmung mehr festzustellen 
(+1,005). Das Wachstum kam nach der Dekapitation fast zum Stillstand 
(inverse Wuchsstoffwirkung im SproB!), die Pflanzen zeigten eine durch- 
schnittliche Wachstumsgeschwindigkeit von 0,14 mm/h (Mittel aus 10 Ver- 
suchen) gegen 0,50 mm/h (Mittel aus 10 Versuchen) bei intakten Pflanzen 
(vgl. auch Beyer 1925). Entfernt man jedoch durch einen keilförmigen 
Einschnitt nur die Plumula, so scheint nach etwa 3 Stunden wie bei 
Avena eine physiologische Regeneration der Spitze stattzufinden. Dies 
geht aus folgender Vergleichsmessung von Wachstum und Krümmung 
hervor: Nach 3 Stunden wuchsen die Pflanzen 0,13 mm/h (Mittel aus 
10 Versuchen), nach 6 Stunden hingegen bereits 0,30 mm/h. Nach dieser 
Zeit war auch schon der Beginn von Krümmungen im ,,richtigen“ Sinne 
zu beobachten (d.h. zur Lösung hin): Längenquotient + 1,010 (Mittel 
aus 10 Versuchen). 

Aus diesen Messungen können wir also entnehmen, daß der Spitze 
bei der untersuchten Reaktion eine analoge Bedeutung zukommt wie 
beim Geotropismus. 


II. Teil. Die tropistische Wirkung elektrostatisch erzeugter 
Potentialdifferenzen. 
a) Vorversuche. 
Der geoelektrische Effekt beruht, wie wir gesehen haben, auf einer 
Störung vorhandener Diffusionspotentiale. Da das ‚spezifische Gewicht“ 
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der lonen von dem des Lösungsmittels abweicht, ist die Schwerkraft 
offenbar imstande, ihre Geschwindigkeit zu verändern. Es war nun zu 
vermuten, daß auch ein entsprechend starkes elektrisches Gleichstrom- 
feld die Diffusion von Elektrolyten beeinflussen könnte. Dabei wäre 
dann nicht die Mässe, sondern der Ladungssinn der Ionen entscheidend 
(„Influenz“!). 

Von diesem Gesichtspunkt gingen BRAUNER und Binnine (1931) 
aus, als sie Wurzeln und Koleoptilen einem transversalen elektrischen 
Felde aussetzten. Da die positiven Ionen nach der Minusplatte hin, die 
negativen nach der Plusplatte verschoben werden, muß sich eine Polari- 
sierung des Organquerschnittes ergeben, bei welcher die der Minusplatte 
zugekehrte Fläche elektrostatisch der Unterflanke eines horizontal 
gelegten Organs entspräche (Abb. 144). Besteht nun tatsächlich ein 
Zusammenhang zwischen solcher elektrischen Polarisierung und dem 
tropistischen Verhalten, so ist zu erwarten, daß sich positiv geotropische 
Organe im elektrischen Felde zur Minuselektrode, negativ geotropische 
zur Plusplatte krümmen. 

Ein solches Verhalten konnte seinerzeit in der Tat beobachtet werden. 
Meine Aufgabe war es nun, diese Reaktionen qualitativ und quantitativ 
genauer zu studieren. Am nächsten hätte es gelegen, die an der Pflanze 
induzierte EMK statisch zu messen und die verursachten Krümmungen 
mit diesen Spannungen zu vergleichen. Alle Bemühungen in dieser 
Richtung haben jedoch vorläufig noch nicht zum Ziel geführt. Ich be- 
nutzte zur Messung die im I. Teil beschriebene Potentiometeranordnung. 
Der Keimling wurde mit den unpolarisierbaren Elektroden durch Filter- 
papierstreifen in Kontakt gebracht und dann der Wirkung des Feldes 
ausgesetzt. Wie erwähnt, gelang es mit dieser Methode nicht, die 
tatsächlich induzierten Spannungen festzustellen, weil das Feld das 
Meßinstrument stets auch direkt beeinflußte. Vielleicht wäre es zweck- 
mäßiger, hier zunächst mit dem Versuch zu beginnen, Diffusions- 
Membranpotentiale an Modellen durch elektrische Felder zu verändern. 
Denn ehe nicht die grundsätzlichen physikochemischen Gesetzmäßig- 
keiten bekannt sind, dürfte eine Untersuchung der zweifellos noch 
verwickelteren Verhältnisse in der Pflanze wenig aussichtsreich sein. 

Da also eine direkte Messung der induzierten EMK noch nicht 
möglich war, versuchte ich die Abhängigkeit der Krümmungen von der 
äußeren Feldstärke festzustellen. Die ersten Experimente wurden nach 
der BRAUNER-BÜNNINGschen Zweiplattenmethode (1931, S. 471) aus- 
geführt. Dabei konnte das Grundphänomen des Elektrotropismus zwar 
qualitativ rekonstruiert werden, es ergab sich darüber hinaus auch eine 
deutliche Abhängigkeit der Krümmungsprozente von der äußeren Feld- 
stärke; für eine quantitative Auswertung der Resultate erwies sich aber 
die Streuung der Einzelversuche unerwartet hoch und — wie es schien — 
von der Jahreszeit abhängig. 
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Es wurde darum probeweise auf das alte LereLzrersche Prinzip 
zurückgegriffen, bei dem die Pflanze bekanntlich selbst als Minuspol einer 
gegensinnig geladenen Platte gegenübergestellt wird. Schon die ersten 
Experimente nach dieser Anordnung liefer- 
ten so zuverlässige und einheitliche Ergeb- . / 
nisse, daß es zweckmäßig schien, für alle \ 
quantitativen Hauptversuche diese Ein- 
plattenmethode beizubehalten. Ihre günsti- 
gere Wirkung mag darauf zurückzuführen 
sein, daß dabei die Kraftlinien unmittelbar 
auf die Pflanze konzentriert werden; die /? 
wirksame Dichte des Feldes muß so bei ' ‘, _/ . 
gleicher Starke wesentlich gréBer sein als rw b 
im annähernd parallelen Kraftlinienfeld Abb.13. Vermutlicher Verlauf der 


des Zweiplattensystems (Abb. 13). ee ek Es 





b) Methodik. 
Verbindet man die Pflanze mit dem einen, die gegenüberstehende 
Platte mit dem anderen Pol einer Hochspannungsquelle, so wird es wie 
beim Zweiplattensystem zu einer elektrischen Polarisierung in radialer 





Abb. 14. Schema der Ionenverteilung im elektrischen Feld. Vgl. Text. 


Richtung kommen. Abb. 145 gibt ein Schema der zu erwartenden 
Verhältnisse. Bei dieser Anordnung ergibt sich eine gewisse Schwierig- 
keit für die exakte Bestimmung der wirksamen Feldstärke, die ja vom 
Abstand der Pflanze von der Polplatte abhängig ist. Da sich diese 
Entfernung während des Versuches mit fortschreitender Krümmungs- 
reaktion verändert, mußte ich mich darauf beschränken, ihren Anfangs- 
wert (d) vor dem Einschalten genau festzulegen (vgl. Abb. 145). 

Je zwei Pflanzen befanden sich in einer feuchten Kammer aus in 
Paraffin gekochtem Holz und Glas einer verstellbaren Aluminiumplatte 
(6x 6cm) gegenüber. Bei Wurzelversuchen wurden die Samen an einem 
Kugelgelenkhalter freischwebend befestigt, bei den Versuchen mit Hypo- 
kotylen standen die eingetopften Pflänzchen unmittelbar auf dem 
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Grundbrett der Kammer. Zur Verbindung der Pflanzen mit der Batterie 
diente im ersten Fall das Kugelgelenk selbst, im zweiten ein Draht, der 
in die Erde der Tépfchen eingesenkt war. Bei Massenversuchen mit 
Hypokotylen konnte eine etwas einfachere Technik Anwendung finden: 
Die Keimlinge wurden dann zu je etwa 15 Stiick in lange, schmale 
Zinkblechtrôge (20 x 2,5 x 4 cm) eingepflanzt und einer 20x 6 cm großen 
Aluminiumplatte gegenübergestellt. Die Batterieverbindung erfolgte in 
diesem Falle über das Metall des Troges. Um ein Beschlagen der 
Elektroden mit Kondenswasser und dadurch verursachte hydrotropische 
Krümmungen zu vermeiden, wurde das Metall mit einer dünnen Schicht 
chemisch reiner Vaseline bestrichen. In Kontrollversuchen mit unge- 
ladener Platte wuchsen die Keimlinge dann vollkommen gerade. Sämtliche 
Versuche wurden unter Lichtabschluß ausgeführt. Benutzt wurden 
wieder Wurzeln von Vicia Faba und Hypokotyle von Helianthus annuus. 

Die Hochspannung wurde 10 hintereinander geschalteten ‚‚Pertrix‘- 
Anodenbatterien entnommen, die insgesamt 1600 V lieferten. Ein Volt- 
meter diente zur ständigen Kontrolle der Spannung. Ferner war ein 
Milliampéremeter mit einer Empfindlichkeit von 1x10*A in die 
Zuleitung geschaltet, um zu prüfen, ob irgendwelche durch Isolations- 
fehler bedingte Ströme durch die Apparatur flossen. Denn in diesem 
Falle wäre ja die Bedingung für die Entstehung galvanotropischer 
Reaktionen gegeben gewesen! Bei einiger Sorgfalt ließ sich diese Fehler- 
quelle aber zuverlässig ausschalten: das Instrument zeigte nie den 
geringsten Ausschlag. 

Die Krümmungsstärke wurde wieder nach der Quotientenmethode 
ermittelt. Eine Bewegung zum induzierten Pluspol (d.h. zur Minus- 
platte) wurde durch ein positives Vorzeichen, eine solche zum induzierten 
Minuspol durch ein negatives Vorzeichen gekennzeichnet analog unserer 
Bezeichnungsweise beim ,,Chemo“- und Geotropismus (vgl. 8. 223). 


c) Versuche mit Vicia-Faba- Wurzeln. 

1. Vergleich der Wirkung verschiedener Feldstärken nach 6stündiger 
Versuchsdauer bei positiv geladener Platte. 

Wurde der Keimling mit dem negativen, die Platte mit dem positiven 
Pol der Batterie verbunden, so trat eine Bewegung im erwarteten Sinne 
(vgl. S. 237) ein: die Wurzel krümmte sich von der Elektrode fort. 
Um die Beziehungen zwischen Feldstärke und Reaktion zahlenmäßig 
festzustellen, verglich ich drei Serien von je 20 Einzelversuchen bei 
1000, 2000 und 4000 V/cm. Die Ergebnisse sind in Tabelle 13 zusammen- 

t. 

In Abb. 15B ist die Wirkungskurve nach diesen Zahlen graphisch 
dargestellt. Die Ähnlichkeit mit den Verhältnissen beim ,,Chemo‘- 
tropismus ist nicht zu verkennen: ein der Feldstärke proportionales 
Ansteigen bis etwa 2500 V/cm, dann ein rasches Absinken. 
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Tabelle 13. Krümmungsreaktion von Vicia-Faba-Wurzeln bei positiv 
geladener Platte. 


Versuchsdauer 6 Stunden. Temperatur 19°C. Mittelwerte aus je 20 Versuchen. 





















































Serien-Nr. Spannung Abstand | Anfangsfeldstärke Q 
El 500 V 5mm 1 
E2 1000 V 5mm 2000 Vom H 1084 + 0.0068 
E3 1600 V 4mm 4000 V/cm + 1,015 + 0,0062 
2. Der zeitliche Ver- Q 
lauf der Reaktion. Feld- 4 =] Bo arena an 
stärke 2000 Vjem ( Platte 
positiv). 
Den zeitlichen Ablauf 4,9 | 
der Krümmung unter- = apes ae 
suchte ich nach der schon 4 
früher benutzten Metho- + a2 N / 
de: während der ersten ®: aye 
Versuchsstunde mikro- ©) Fa 
skopische Ablesung bei = T 


Abb. 15. Wirkungskurven des Elektrotropismus. 


gelbem Licht und an- A Hypokotyle; B Wurzeln. 


schlieBend Bestimmung 
der Längenquotienten von 
Stunde zu Stunde in Zehner- 
reihen. In den Tabellen 14 
und 15 finden sich die ermittel- 
ten Werte, Abb. 18C (S. 245) 
gibt den Verlauf der ersten 2 
Versuchsstunde graphisch wie- 
der und Abb. 16 B’den gesam- * 
ten zeitlichen Verlauf der Be- 
wegung während 6 Stunden. + 
Aus diesen Zahlengeht her- 40,36, Zacher valant der soins 
vor, daß die Bewegung der B Wurzeln (2000 V/cm). 
Wurzeln auch im elektrischen 
Feld stetig fortschreitet. Das langsame Abflachen der Kurve (Abb. 16 B) 
mag hier darauf beruhen, daß durch die Fortkriimmung des einen ‚‚Pols“ 
die Feldstärke und der Einfallswinkel der Kraftlinien abnehmen. 
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Tabelle 14. Zeitlicher Verlauf der Krümmung von Vicia-Faba-Wurzeln 
wahrend der ersten Versuchsstunde. 


Feldstarke 2000 V/cm. Temperatur 19°C. Mittel aus 10 Versuchen. 
30 45 





Minuten 5 10 15 60 














+ 0,02 | + 0,05 | + 0,12 | + 0,25 | + 0,39 | + 0,47 











Spitzenabweichung in mm 
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Tabelle 15. Zeitlicher Verlauf der Krümmung von Vicia-Faba-Wurzeln 
während 6 Stunden. 


Feldstärke 2000 V/cm. Temperatur 19°C. Mittel aus je 10 Versuchen. 
Stunden 0 1 2 3 4 5 6 











Q + 1,000] + 1,010) + 1,016 |+ 1,021 | + 1,027 | + 1,032] + 1,034 (20 Vers.) 




















3. Einfluß der Polung. 

Ist der beobachtete Tropismus wirklich auf elektrische Erscheinungen 
und nicht auf Nebenwirkungen der Elektrizität (etwa rein mechanische 
Anziehung) zurückzuführen, so müßte die Bewegungsrichtung durch die 
Polung bestimmt werden. In der Tat krümmten sich Wurzeln bei einer 
Feldstärke von 2000 V/cm (1000 V; 5mm Abstand) auf die negativ 
geladene Platte zu. Der Längenquotient betrug + 1,039 + 0,0076 (Mittel 
aus 20 Versuchen), er lag also etwas höher als bei den entsprechenden 
Versuchen mit positiv geladener Platte (+ 1,034). Das scheint darauf 
zu beruhen, daß die Feldstärke durch die Annäherung der Pflanze erhöht 
wird (vermutliches Maximum der Wirkungskurve bei 2500 V/cm!). 


d) Versuche mit Hypokotylen von Helianthus annuus. 

1. Vergleich der Wirkung verschiedener Feldstärken nach 6stündiger 
Versuchsdauer bei negativ geladener Platte. 

Die Pflanzen wurden mit dem Pluspol verbunden, so daß nach 
unseren bisherigen Erfahrungen eine Bewegung von der Platte weg zu 
erwarten war. Um der Gefahr eines Kurzschlusses durch die Kotyledonen 
aus dem Wege zu gehen, mußte der Abstand der Achse von der Platte 
etwas größer als bisher gewählt werden. 

In Tabelle 16 sind die Ergebnisse zusammengestellt. 


Tabelle 16. Krümmungsreaktion von Helianthus-annuus-Hypokotylen bei 
negativ geladener Platte. 


Versuchsdauer 6 Stunden. Temperatur 19° C. Mittelwerte aus je 20 Versuchen. 




















Serien-Nr. Spannung Abstand Anfangsfeldstärke Q 
E 13 1000 V 20 mm 500 V/cm — 1,015 + 0,0028 
E 11 1600 V 16 mm 1000 V/em — 1,022 + 0,0028 
E 12 1600 V 8 mm 2000 V/cm — 1,024 + 0,0047 


Wie aus dem Vorzeichen aller dieser Zahlen hervorgeht, verläuft hier 
die Reaktion tatsächlich umgekehrt wie bei den Wurzeln. Wegen der 
schon angedeuteten KurzschluBgefahr konnte vorläufig nur die Wirkung 
von Feldstärken bis 2000 V/cm geprüft werden. Der Verlauf der Wirkungs- 
kurve (Abb. 154) ähnelt wiederum einigermaBen derjenigen, die bei 
elektrolytischer Reizung erhalten wurde. Der absteigende Ast der Kurve 
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tritt allerdings nicht zutage, da das Maximum der Reaktion wohl erst 
bei höheren Feldern überschritten wird. 


2. Der zeitliche Verlauf der Reaktion. Feldstärke 1000V |cm; Platte negativ. 

Während der ersten 3 Stunden verfolgte ich den zeitlichen Verlauf 
der Krümmung mikroskopisch. Als Feldstärke wurde 1000 V/em gewählt 
(1600 V; 16mm Abstand), die Platte mit dem Minuspol verbunden. Die 
Versuchsanordnung war ähnlich wie bei den entsprechenden chemo- 
tropischen Versuchen. Als Beobachtungsmarken dienten wiederum ange- 
klebte Glasfäden. Die Reaktion während der nächsten 3 Stunden bestimmte 
ich in gewohnter Weise nach der Quotientenmethode. Sämtliche Werte 
sind in Tabelle 17 zusammengestellt. 


Tabelle 17. Helianthus annuus: Zeitlicher Verlauf der Krümmung bei 
1000 V/cm während 6 Stunden. 


Platte negativ. Temperatur 19°C. 








Zeit Pr ( Mitte! Zeit fee 7888 a 
q awe (Mittel aus je 
Std. Min, [ete Vere) | Te ven) ee em oe GRR 10 Vers.) 
0 0 + 1,000 1 5 — 15 
10 + 0,13 2:-0 — 1,9 
20 + 0,35 2 10 — 2,5 
30 + 0,36 2 20 — 3,1 
40 + 0,16 2 30 — 3,6 
50 — 0,15 2 40 —42 
1 0 — 0,54 2 50 — 4,7 
1 10 — 0,75 3 0 — 54 — 1,026 
1 20 — 0,88 4 0 — 1,020 
1 30 — 0,98 5 0 — 1,017 
1 40 —12 6 0 — 1,022 (20 Vers.) 

















In Abb. 16A sind diese Zahlen graphisch dargestellt. Vor der eigent- 
lichen Wachstumskrümmung, die nach etwa 1,5 Stunden zu beginnen 
scheint, liegt wiederum eine abweichende Phase; diese ist aber der 
Hauptkrümmung hier nicht gleichgerichtet wie beim ,,Chemo“‘tropismus, 
sondern verläuft entgegengesetzt, zum (induzierten) Pluspol hin. Schluß- 
folgerungen hieraus sollen erst im IV. Teil gezogen werden. 


3. Einfluß der Polung. 

Bei positiv geladener Platte und einer Feldstärke von 1000 V/cm 
(500 V; 2cm Abstand) krümmten sich die Keimlinge erwartungsgemäß 
auf die Platte zu. Dabei ergab sich als Mittel aus 20 Versuchen annähernd 
der gleiche Wert (—1,021 +0,0053) wie bei umgekehrter Polung (—1,022). 
Dieses Verhalten wird beim Betrachten der Wirkungskurve (Abb. 15A) 
verständlich: Da ihr Endast zwischen 1000 und 2000 V/cm ungefähr 
horizontal verläuft, kann eine Erhöhung der Feldstärke bei einer Be- 
wegung auf die Platte zu sich tropistisch nicht auswirken. 
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e) Versuche mit dekapitierten Pflanzen. 

Auch bei den elektrotropischen Bewegungen spielen die Spitzen- 

Wurzeln, die 1mm weit dekapitiert worden waren, hatten ihre 
Krümmungsfähigkeit im elektrischen Feld praktisch verloren. Bei 
positiv geladener Platte und einer Feldstärke von 2000 V/cm ergab sich 
nach 6 Stunden als Mittel aus 10 Versuchen der Quotient +1,005 (gegen 
+1,034 bei intakten Pflanzen!). 

Die Sprosse verhielten sich ähnlich. Ich entfernte bei 10 Hypo- 
kotylen Plumula und Kotyledonen und brachte die Stümpfe vor eine 
negativ geladene Platte. Bei einer Feldstärke von 1000 V/cm war nach 
6 Stunden ein mittlerer Krümmungsquotient von —1,005 (gegen —1,022 
bei intakten Pflanzen!) zu beobachten. 


f) Besprechung einiger Literaturangaben über den Elektrotropismus. 

Daß statische Elektrizität eine tropistische Wirkung auf Wurzeln 
auszuüben vermag, wurde 1899 von LETELLIER entdeckt. Er fand, daß 
Keimlinge von Vicia Faba, die achsenradial am horizontalen Klinostaten 
gegenüber einer aufgeladenen Zinkplatte befestigt waren, bei einer Feld- 
stärke von 192 V/cm sich nach etwa 24 Stunden von der Elektrode fort- 
krümmten, wenn sie positiv geladen war. Bei umgekehrter Polung 
bewegten sich die Wurzeln auf die Platte zu, doch war die Reaktion 
in diesem Falle nicht ganz so deutlich. Diese Ergebnisse entsprechen 
im Wesentlichen unseren Befunden. Die verhältnismäßig lange Zeit, 
die bis zum Sichtbarwerden der Krümmung verstrich, erklärt sich wahr- 
scheinlich aus der geringen Feldstärke bei LETELLIERs Versuchsanordnung. 

Die Angaben Prccarps (1904) sind so wenig eindeutig, daß sie hier 
kaum erörtert werden können. 

Die Befunde von BRAUNER und BÜNNING (1931), die den Ausgangs- 
punkt für die vorliegende Untersuchung gebildet haben, konnten be- 
stätigt werden. Doch sei nochmals darauf hingewiesen, daß die ver- 
wendete Zweiplattenmethode aus früher besprochenen Gründen nicht die 
optimalen Bedingungen für die elektrotropische Reaktion schafft. Da 
von BRAUNER und BÜNNING verhältnismäßig starke Krümmungen 
beobachtet wurden, ist anzunehmen, daß jene Versuche an besonders 
reaktionsfähigem Material ausgeführt worden sind. 

Der tropistische Effekt transversaler Gleichstromfelder konnte auch 
von HARTMANN (1932) beobachtet werden: Isoliert aufgestellte Avena- 
Koleoptilen, die einer Feldstärke von 3125 V/cm ausgesetzt waren, 
zeigten nach einer anfänglichen Neigung zur negativen Elektrode eine 
Bewegung zum positiven Pol (vgl. pr he Abb. 164 meiner Arbeit!). 
Wurden die Keimlinge geerdet und einer auf —2500 V aufgeladenen 
Platte im Abstand von 5 mm gegenübergestellt, so krümmten sie sich 
von dieser fort. Felder von 6000-6500 V/cm hatten dagegen keine 
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tropistische Wirkung (S. 306). Das mag vielleicht darauf beruhen, daß 
in diesem Bereich das Optimum der Reaktion bereits überschritten ist 
und gerade der Teil der Wirkungskurve erfaßt wurde, der die Null-Linie 
wieder schneidet. (Ein solches Absinken der Kurve ist nach unseren 
Erfahrungen nicht unwahrscheinlich, da ja auch der elektrolytisch ver- 
ursachte Reizerfolg nach einem anfänglichen Anstieg bei zunehmender 
Spannung wieder abfällt.) — Mit schwächeren Gleichstromfeldern (300 bis 
600 V/cm) wurden nur wenige Versuche ausgeführt (S. 316), die fast 
sämtlich eine Reaktion zur Plusplatte zeigten. 

Nach alledem kommt es daher etwas unerwartet, wenn die Verfasserin 
ihre Ergebnisse in Gegensatz zu den Befunden von BRAUNER und 
BüÜnnıng zu bringen versucht. HARTMANN hat sich bei ihrer Nach- 
prüfung leider auf zwei Einzelversuche unter halbwegs vergleichbaren 
Bedingungen (8. 316, Nr. 278/279) beschränkt; es kann also nicht wunder- 
nehmen, daß die quantitative Übereinstimmung nicht vollkommener 
ausgefallen ist. 

Die Wurzelversuche der Verfasserin sind dagegen mit unseren Be- 
funden tatsächlich schwer in Einklang zu bringen: Unabhängig von der 
Polung wurden bei Erbsenwurzeln nämlich stets Krümmungen auf die 
elektrisch geladene Platte zu beobachtet. Die Versuchsanordnung ent- 
sprach dabei der LETELLIERs. Diese Angaben widersprechen nicht nur 
meinen eigenen Erfahrungen, sondern auch denen von LETELLIER, 
BRAUNER und BÜNNING und einigen Ergebnissen der Verfasserin selbst 
(eindeutiger Einfluß der Polung bei ihren Koleoptilversuchen!). Es ist 
daher zu vermuten, daß bei diesen Versuchen irgend ein schwer über- 
sehbarer Fehler der Versuchstechnik eindeutigere Ergebnisss verhindert 
hat (gleichzeitige Auslösung von Rotationskrümmungen ?). 


IV. Teil. Vergleich der durch Nachahmung des geoelektrischen 
Effektes verursachten Reaktionen mit dem Geotropismus. 

Aus allen bisher mitgeteilten Versuchsergebnissen geht wohl deutlich 
hervor, daß die durch künstliche elektrische Polarisierung hervor- 
gerufenen Reaktionen zumindest qualitativ mit den geotropischen gut 
übereinstimmen: Wurzeln krümmen sich im Schwerefeld zum positiven, 
Sprosse zum negativen Pol; hei elektrolytischer Reizung und im trans- 
versalen elektrischen Feld ist dıe Richtung der Bewegung die gleiche. 

Nun ergibt sich naturgemäß die Frage,' wie weit die drei Tropismen 
untereinander auch quantitativ übereinstimmen. Zur Lösung dieses 
Problems müßte man die charakteristischen Daten der hier untersuchten 
mit den Georeaktionen vergleichen. Ich beschränkte mich auf eine 
Prüfung der Wirkungskurven und des zeitlichen Verlaufs der Bewegungen. 

Betrachten wir zunächst einmal die Wirkungskurve der Wurzeln! 
Sowohl bei den elektrolytisch wie bei den elektrostatisch verursachten 
Reaktionen steigt der Reizerfolg zuerst annähernd proportional mit der 


17 
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Spannung an, erreicht ein Optimum und nimmt dann wieder ab. Bei 
sehr hohen Potentialdifferenzen scheint die Bewegung sogar ihre Richtung 
umzukehren (Abb. 9). Die Wirkungskurve des Geotropismus sieht — 
nach den vorliegenden Literaturangaben zu urteilen (LUNDEGARDH 1926, 
Jost 1927) — ganz ähnlich aus: Mit steigender Schleuderkraft nimmt 
die Reaktionsgröße zunächst zu, dann aber wieder ab. Nach Jost und 
Storrs. (1912) und Jost und Wıssmann (1924) führen Wurzeln bei sehr 
starkem Zentrifugieren sogar negativ geotropische Bewegungen aus, die 
Wirkungskurve zeigt also auch hier die charakteristische Umkehr der 

An Sprossen konnte in analogen Versuchen nur eine Zunahme der 
Reaktion beobachtet werden, jedoch keine Richtungsumkehr. Bei den 
entsprechenden durch Nachahmung des geo- 
© 3 elektrischen Effektes induzierten Bewegungen 
scheint allerdings im Bereich sehr hoher 





Potentialdifferenzen ein Absinken der Kurve 
? —> feizmene / | vorhanden zu sein (Abb. 12). Es ist darum 
à | wohl (in Analogie mit dem Verhalten bei 
anderen Tropismen) anzunehmen, daß noch 
® 8 höhere: Zentrifugalkräfte als die bisher unter- 
Abb. 17. Schematische Wir. suchten die Reaktion ebenfalls schwächen 
ee des nus. würden. In Abb. 17 ist die Wirkungskurve des 
: « Geotropismus nach diesen Angaben schema- 
tisch dargestellt. Wir erkennen einen auffallenden Parallelismus mit den- 
entsprechenden Kurven des ,,Chemo“- und Elektrotropismus (vgl. Abb. 9, 
12 und 15). Den quantitativen Vergleich weiter auszufiihren, ist heute 
noch nicht möglich. Man müßte dazu die Bezugssysteme der drei Kurven 
zunächst auf den gleichen Nenner bringen, also den Reizerfolg etwa auf 
Längenquotienten und die Reizstärke auf geeignete elektrische Einheiten, 
wobei für die Massenwirkung ihr geoelektrisches Äquivalent einzusetzen 
wäre. 

Vielleicht gibt uns nun aber der zeitliche Verlauf der zu vergleichenden 
Bewegungen weitere Aufschlüsse über ihre Zusammenhänge. Für den 
Geotropismus unserer beiden Versuchsobjekte liegen geeignete Messungen 
noch nicht vor. Ich ermittelte daher die notwendigen Vergleichszahlen 
selbst. 














1. Wurzeln. 


Tabelle 18 zeigt den zeitlichen Ablauf der geotropischen Reaktion 
während der ersten Stunde nach mikroskopischen Bestimmungen der 
Spitzenabweichung, Tabelle 19 den Verlauf der Bewegung während der 
nächsten 5 Stunden nach Messungen der Längenquotienten. 

In Abb. 18 ist der Verlauf der Reaktion während der ersten Stunde 
gleichzeitig mit dem der optimalen „chemo‘“- und elektrotropischen 
Krümmung dargestellt (vgl. Tabellen 7, 14 und 18). Man erkennt, daß 
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Tabelle 18. Keimwurzel von Vicia Faba: Zeitlicher Verlauf der geo- 
tropischen Krümmung während der ersten Stunde. 


Temperatur 19°C. Mittel aus 10 Versuchen. 


Minuten 0 5 10 15 30 45 60 





























Vertikale Spitzenabweichung in mm | 0 +0,03} +0,06} +0,08 +0,17| +0,27] +0,46 


Tabelle 19. Keimwurzel von Vicia Faba: Zeitlicher Verlauf der geo- 
tropischen Krümmung während 6 Stunden. 
Temperatur 19°C. Mittel aus je 10 Versuchen. 


Stunden 0 1 2 3 4 5 6 




















Q + 1,000 | + 1,012 | + 1,030 | + 1,064 | + 1,131 | + 1,151 | + 1,127 











die drei Kurven nicht nur 
qualitativ(Richtung!),son- 
dern auch quantitativ ver- 
hältnismäßig gut überein- 
stimmen. Das ist nicht 
mehr der Fall während der 
nächstenStunden: Diegeo- 
tropische Bewegung ent- 
wickelt sich bei weitem Ê 
stärker als die beiden ande- Ss 
ren Reaktionen (Abb.19B). 


Das Maximum der Krüm- Abb. 18. Zeitlicher Verlauf der Krümmung von Vicis- 


. Faba-Wurzeln. A Geotropismus ( ); B „Chemo“ - 
mung wird nach 5Stunden +ropismus bei n/100: n/500 KCl ~ 19,9 MV (— — -); 
erreicht, wobei die Wurzel C Elektrotropismus bei 2000 V/em (— - —-— x 


bereits um 90° gekrümmt 
ist. Während der letzten 
Versuchsstunde kommt es 
nur noch zu einer symme- 
trischen Verlängerung, wo- 
durch der Längenquotient 
wieder kleinerwird. DasAb- 
sinken der Kurve bedeutet 
daher nur, daß die tropi- 
stische Bewegung beendet 
ist, und nicht etwa einen 8 
Riickgang der Reaktion. 


Spitzenabweichung in mm 











ur A A Abb. 19. Zeitlicher Verlauf der geotropischen 
Wie läßt sich nun diese Krümmung. A Hypokotyle; B Wurzeln. 


Diskrepanz erklären? Die a 

wahrscheinlichste Ursache ist wohl in folgendem zu suchen: Je stärker 

die künstlich induzierte Krümmung wird, desto mehr gerät die Pflanze in 
17* 
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geotropische Reizlage. Damit wird eine geoelektrische Gegenspannung 
hervorgerufen, die zur Schwächung der Reaktion führen muß. Vermeiden 
ließe sich diese Gegenwirkung nur durch die Ausschaltung der einseitigen 
Schwerewirkung: Rotieren der ganzen Apparatur an der horizontalen 
Klinostatenachse. Hierauf mußte technischer Schwierigkeiten halber 
vorläufig noch verzichtet werden. 


2. Sprosse. 
Die Zahlen für den gesamten Ablauf der geotropischen Bewegung 
während 6 Stunden finden sich in Tabelle 20: 


Tabelle 20. Hypokotyl von Helianthus annuus: Zeitlicher Verlauf der 
geotropischen Aufkrümmung während 6 Stunden. 








Temperatur 19°C. 
vert. Spitzen- a vo come (Mittel 
abweic 
hen. mn See ea inn. | in mm (aiteal 2,07 vere) 
aus 10 Vers.) aus 10 Vers.) 
0 0 + 1,000 1 30 — 17,3 
10 + 0,58 1 40 — 91 
20 + 0,78 1 50 — 10,8 
30 + 0,82 2 0 — 12,6 — 1,053 
40 + 0,40 oe ¢ — 1,185 
50 — 0,67 4 0 — 1,169 
1 0 — 2,02 5 0 — 1,122 
1 10 — 3,7 6 0 — 1,127 
1 20 — 53 

















Diese Werte sind in Abb. 19A graphisch dargestellt. Auf eine kurze 
abwärts gerichtete Anfangsphase (vgl. auch Weser 1926) folgt die 
eigentliche Aufkrümmung. Bereits nach 3 Stunden haben die Q-Werte 
ihr Maximum erreicht, dem nach einem vorübergehenden Abfall ein 
nochmaliger Anstieg folgt. Bei der Zwischenphase handelt es sich 
offenbar nicht nur um die früher erwähnte Verringerung der Quotienten 
nach Ablauf der eigentlichen Reaktion, sondern auch um das bei negativ 
geotropischen Organen bekannte Phänomen der Überkrümmung. 

Betrachtet man nun die entsprechenden Kurven der beiden anderen 
Reaktionen (Abb. 104 und 164), so ist ihre große Ähnlichkeit mit dem 
Ablauf des Geotropismus nicht zu verkennen. Doch überwiegt auch hier 
wiederum die Krümmung im Schwerefeld. Die Gründe dafür wurden 
bereits bei der Besprechung der Wurzelversuche auseinandergesetzt. 
Abweichend ist ferner bei der elektrolytisch verursachten Reaktion die 
Richtung des ,,Vorschlages“. Dies mag damit zusammenhängen, daß die 
verwendeten Lösungen nicht nur eine elektrische, sondern auch eine 
osmotische Wirkung auf das gereizte Pflanzenorgan ausüben (Reiz- 
anatonose durch die konzentriertere Lösung?) und so vielleicht die 


primäre Turgorreaktion beeinflussen. 
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Sehen wir von diesen Besonderheiten der elektrisch induzierten 
Bewegungen ab, die vielleicht einer Erklärung im angedeuteten Sinne 
zugänglich sind, so können wir feststellen, daß ihr Verlauf im großen und 
ganzen mit dem des Geotropismus übereinstimmt. Das gilt nicht nur 
für das zeitliche Fortschreiten der Krümmung von Sprossen und Wurzeln, 
sondern insbesondere auch für die Wirkungskurve. Schließlich sei noch 
daran erinnert, daß auch die gleiche Rolle der Spitzenzone bei den drei 
Tropismen auf ihre Verwandtschaft hindeutet. 


Den Ausgangspunkt dieser Untersuchung hat die Frage gebildet, ob 
der Geotropismus auf elektrische Grundvorgänge zurückgeführt werden 
könnte. Unsere bisherigen Ergebnisse sind nur ein erster Versuch einer 
Lösung dieses Problems; die unverkennbare Verwandtschaft der geo- 
tropischen Reaktionen mit den Krümmungen, die durch eine Nach- 
ahmung des geoelektrischen Effektes hervorgerufen werden konnten, 
läßt aber den eingeschlagenen Weg immerhin aussichtsreich erscheinen. 


Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse. 
I. Geoelektrische Messungen. 

1. Die geoelektrisch erzeugte Potentialdifferenz hängt weitgehend ab 
von der Konzentration der Ableitungsflüssigkeit. An Vicia-Faba-Wurzeln 
wurden nach 20 Min. bei Ableitung mit n/1000 KCl 34,6 MV gemessen, 
mit n/l KCl nur 0,12MV. Die Potentialdifferenzen bei den Zwischen- 
konzentrationen liegen innerhalb dieser beiden Grenzwerte und ergeben 
graphisch dargestellt eine hyperbelähnliche Kurve. 

2. Bedingung für das Zustandekommen des geoelektrischen Effektes 
ist die primäre Existenz symmetrischer oder asymmetrischer Membran- , 
Diffusionspotentiale in transversaler Richtung. Das erforderliche Elek- 
trolytgefälle ist bei unserer Versuchsanordnung gegeben durch die 
Konzentrationsdifferenz zwischen Zellsaft und Elektrodenflüssigkeit. 
Unter natürlichen Bedingungen dürfte als verdünnte Außenlösung ein 
dünner Mantel kondensierten Transpirationswassers fungieren. Es wird 
versucht, die Annahme zu begründen, daß darüber hinaus primäre 
Diffusionspotentiale auch zwischen inneren und äußeren Gewebepartien 
des Organquerschnitts vorhanden sind. In diesem Falle würde ein 
geoelektrischer Effekt auch ohne peripheren Wassermantel zustande 
kommen können. 


II. Tropistische Wirkung von Diffusionspotentialen. 

3. Läßt man von zwei Seiten in ein vertikal orientiertes Pflanzenorgan 
verschieden konzentrierte Elektrolytlösungen eindiffundieren, so entsteht 
zwischen den opponierten Flanken, ähnlich wie beim geoelektrischen 
Effekt, eine Potentialdifferenz. Bei Anwendung von Alkalisalzen wird 
dabei die verdünntere Lösung stets elektropositiv. Die Höhe dieser 
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Potentialdifferenz hängt ab von der Natur der verwendeten Ionen, von 
den Absolutkonzentrationen und vom Konzentrationsgefälle. 

4. Die so erzeugten Potentialdifferenzen wirken tropistisch auf 
Wurzeln und Sprosse: 

a) Wurzeln von Vicia Faba krümmen sich bei Spannungen unter 
50 MV stets zum positiven Außenpol. Das Optimum dieser Reaktion 
liegt bei etwa 20 MV. Bei Potentialdifferenzen über 50 MV scheint die 
Bewegung zum negativen Außenpol zu gehen. 

b) Hypokotyle von Helianthus annuus bewegen sich bei Spannungen 
bis 100 MV stets zum negativen Außenpol. Das Optimum liegt hier bei 
etwa 60 MV, höhere Potentiale ergeben wieder geringere Reaktionen. 

5. Der zeitliche Verlauf der Krümmung ist bei Wurzeln stetig, bei 
Sprossen rhythmisch. 

6. Für die nach 6 Stunden erreichten Krümmungen sind aus- 
schließlich die induzierten Potentialdifferenzen maßgebend, jedoch nicht 
Natur und Konzentration der einwirkenden Elektrolyte; aus dieser 
Tatsache ergibt sich eine neue Erklärung für den „Chemo“tropismus 
der älteren Autoren. 

7. Bei einseitiger Einwirkung von 0 (Aqua destillata) bis n/125 KCl 
bewegen sich Vicia-Faba-Wurzeln zur Lösung hin, bei höheren Konzen- 
trationen bis n/10 KCl von der Lösung weg. Helianthus-Hypokotyle 
verhalten sich wieder umgekehrt, der Grenzwert liegt hier bei etwa 
n/50 KCl. — Dieses Verhalten wird darauf zurückgeführt, daß bei sehr 
verdünnter Außenlösung die Exosmose von Zellsaftionen überwiegt und 
die Außenflanke elektropositiv werden läßt. Bei konzentrierterer Außen- 
lösung liegen die Verhältnisse entsprechend umgekehrt. Dieser Wechsel 
der elektrischen Polarität scheint die Richtungsumkehr der tropistischen 
Bewegung bei verschieden konzentrierten Lösungen zu bestimmen. 

8. Die vorgeschlagene elektrische Deutung erfaßt analogerweise auch 
den Hydrotropismus. 

9. Dekapitierte Wurzeln und Hypokotyle führen die geschilderten 
Reaktionen nicht aus. 
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III. Tropistische Wirkung äußerer elektrischer Felder. 

10. Stellt man zwischen einer Keimwurzel und einer mit ihr parallelen 
Metallplatte ein starkes elektrostatisches Feld her, so krümmt sich die 
Wurzel stets zum induzierten Pluspol. — Sprosse reagieren im umge- 
kehrten Sinn. 

11. Die „elektrotropische‘‘ Krümmung verläuft bei Wurzeln stetig, 
bei Sprossen rhythmisch. 

12. Der nach 6 Stunden erreichte Krümmungswert der Wurzeln 
nimmt mit der Feldstärke bis etwa 2500 V/cm zu, bei stärkeren Feldern 
wieder ab. — Sprosse zeigen im Bereich bis 2000 V/cm ebenfalls eine 





über die Beziehungen zwischen geoelektrischem Effekt und Geotropismus. 249 


Zunahme der Reaktion, die Untersuchung stärkerer Felder war hier 
technisch noch nicht möglich. 
13. Dekapitierte Pflanzen reagieren nicht im elektrischen Feld. 


IV. Vergleich des Geotropismus mit den untersuchten Krümmungsreaktionen. 

14. Sämtliche durch Nachahmung des geoelektrischen Effektes indu- 
zierten Krümmungen weisen mit den entsprechenden geotropischen 
Reaktionen eine unverkennbare Verwandtschaft auf: Die Bewegung ist 
stets nach dem gleichen elektrischen Pol gerichtet, die Spitzenregion 
spielt in allen Fällen dieselbe entscheidende Rolle. — Die Wirkungs- 
kurven der drei Reaktionen ähneln einander und ebenso ihr zeitlicher 
Verlauf. 

15. Der quantitative Unterschied zugunsten des Geotropismus wird 
darauf zurückgeführt, daß bei den ,,chemo‘- und elektrotropischen 
Versuchen die Gegenwirkung der Schwerkraft nicht ausgeschaltet war. 
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UBER DIE OPTISCHEN EIGENSCHAFTEN DER 
LAUBBLATTER. IV. 


Von 
A. SEYBOLD. 


Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 26. August 1933.) 


A. Einleitung. 


Seit einigen Jahren versuche ich die Lichttransmission und Reflexion 
der Laubblätter mit energetischen Methoden zu bestimmen (SEYBoLD 
1932a und b, 1933), um die für zahlreiche physiologische Vorgänge 
wichtige Lichtabsorption quantitativ erfassen zu können. Daß die Licht- 
absorption in ihrer Abhängigkeit von der Lichtwellenlänge untersucht 
werden mußte, war von vornherein gegeben, da bei vielen photophysio- 
logischen Vorgängen die Lichtqualität von Bedeutung ist. Bei energe- 
tischen Messungen muß man sich im allgemeinen mit dem monochroma- 
tischen Licht von Farbfiltern bescheiden, und wenn man solche mit 
Halbwertsbreiten von 50 uu verwenden kann, darf man zufrieden sein 
(vgl. Bachmann 1929 und NUERNBERGK 1932). Die wesentlich engeren 
Spektralbezirke einfarbigen Lichtes eines Prismenmonochromators sind 
meistens für energetische Messungen selbst bei Verwendung hoch- 
empfindlicher Galvanometer und Photozellen bzw. Thermosäulen zu 
energiearm. Aus diesem Grunde mußte ich auch bei meinen früheren 
Untersuchungen Farbfilter relativ großer Halbwertsbreiten verwenden 
(s. 1932 b, S. 483), und erst durch das große Entgegenkommen der Not- 
gemeinschaft der Deutschen Wissenschaft konnte ich mit einem geeigneten 
Verstärkersystem nunmehr energetische Messungen mit spektral zer- 
legtem Lichte vornehmen. Der Notgemeinschaft der Deutschen Wissen- 
schaft möchte ich an dieser Stelle für die überlassenen Apparate noch- 
mals danken. 

Das Bestreben, die Lichtabsorption von Blättern und anderen pflanz- 
lichen Geweben zu ermitteln, ist keineswegs neu. Wenn es bislang nicht 
gelang, einwandfrei die Lichtabsorption energetisch zu ermitteln, so lag 
dies nur an den großen technischen Schwierigkeiten, die der exakten 
Bestimmung der Lichttransmission und Reflexion entgegenstanden. In 
den vorhergehenden Mitteilungen (SEYBOLD 1932 a und b, 1933) stellte ich 
die vergleichbaren Ergebnisse anderer Forscher meinen Meßergebnissen 
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gegenüber, um eine systematische Klärung des Problems herbeizuführen. 
Es sollen daher auch im folgenden die Versuchsergebnisse aus anderen 


Arbeiten herangezogen werden, insofern dies nicht schon geschehen ist. 

Da bei den Untersuchungen von ENGELMANN (1884) und REINKE (1886) 
nur Algen auf die Lichttransmission geprüft wurden, sollen ihre zum 
Teil vollkommen richtigen Meßergebniese im Rahmen einer bereits in 
Angriff genommenen Abhandlung über die Lichtenergiebilanz submerser 
Wasserpflanzen behandelt werden. Indieser Arbeit werde ich dann auch auf 
die von REINKE ermittelten Transmissionsbefunde von Zlodea canadensis 
eingehen. Vorweggenommen sei, daß ENGELMANN mit seinem Mikro- 
spektralphotometer richtige Werte ermittelt hat, während REINKE mit 
seinem GLAnschen Photometer zu niedere Zahlen erhielt, die sich 
nur als relativ brauchbar erweisen. Bereits VIERORDT (1873) ver- 
suchte die Lichtreflexion und Transmission von Blättern zu bestimmen 
(s. SeysoLp 1932 b, S. 494). Da er nur einen geringen Teil des reflek- 
tierten und transmittierten Lichtes erfaßte (s. SeyBoLD, III. Mitteilung, 
S. 585 f.), sind seine Werte viel zu niedrig ausgefallen. Mit dem gleichen 
Fehler scheinen mir die Messungen von REINKE behaftet, der wohl 
aus diesem Grunde nur schwach lichtabsorbierende Objekte und keine 
Laubblätter untersuchte. Darauf kommen wir später zurück (s. S. 254). 

Ursprung (1918 a) gibt in einer graphischen Darstellung die mit 
einer Thermosäule ermittelten Transmissionswerte von Phaseolus vulgaris 
wieder, die einer Nachprüfung unterzogen werden, um die bereits vor- 
gebrachten Bedenken (s. I. Mitteilung, S. 217) zu erhärten. Soweit ich 
sehen kann, sind außer den bereits früher kritisierten Arbeiten (s. I., II. 
und III. Mitteilung) nur noch die spektralphotometrischen Resultate 
von PoxrowskI (1925) und SmuLL (1929) vergleichend zu betrachten. 
Damit vertiefen wir unsere kritische Analyse. Eine andere Aufgabe 
sehen wir nun aber noch darin, die Blatt- und Chlorophylispektren mit 
den energetischen MeBergebnissen zu vergleichen, weil uns Spektral- 
aufnahmen über die Energie der Lichttransmission keinen Aufschluß geben. 


B. Die Apparatur. 

Zur Erzeugung von monochromatischem Licht diente ein Spektral- 
apparat von Fueß, Berlin-Steglitz (Katalog Nr. 73), der als Monochro- 
mator mit einem geeigneten Austrittsspalt verwendet werden konnte. 
Der Apparat ist mit einer Wellenlängentrommel ausgerüstet, so daß 
mit Leichtigkeit der gewünschte Spektralbezirk eingestellt werden kann. 
Geeicht wurde auf die Hg-Linien (A in A) 5790, 5769, 5460, 4916, 4358 
und auf die He-Linien 7065, 6678, 5874, 5016, 4922, 4713, 4471. Die 
Wellenlängentrommel ist so exakt gearbeitet, daß keine Korrektionen 
vorzunehmen sind. Ein- und Austrittspalt wurden so eng gestellt, daß das 
ausstrahlende Licht eine Spanne von etwa 10 uu umfaßte. Da die 
Spaltenbreiten unverändert blieben, ist die Reinheit im langwelligen 
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Teil des Spektrums geringer als im kurzwelligen. Um „falsches Licht“, 
das durch Reflexionen des Monochromators vorhanden ist, auszuschalten, 
ist hinter den Austrittsspalt ein geeignetes Scuorrsches Farbfilter 
gestellt worden. Zur Messung des eingestrahlten und transmittierten 
Lichtes diente das bereits früher beschriebene Lichtelement Tungsram S 41 
(III. Mitteilung, S. 579, Abb. 2), das im Bereich von 740—410 uu emp- 
findlich ist. Der geringe photoelektrische Strom wird einem Mollgalvano- 
meter zugeleitet, das in das beschriebene Aggregat (Thermorelais, III. Mit- 
teilung, S. 591, Abb. 7) gehört. Der Sekundärstrom wird einem zweiten 
Mollgalvanometer zugeleitet, dessen Ausschläge in der üblichen Weise 
(s. I. Mitteilung, S. 205, III. Mitteilung, S. 582) photographisch registriert 
wurden.. Auf den Kollimatorspalt des Monochromators bildete ich die 
Glühfäden einer 900-Watt-Kinoboxlampe ab (s. II. Mitteilung, 8. 482). 
Das auf das Blatt auffallende Lichtstrahlenbündel hatte einen Quer- 
schnitt von etwa 2,5 qem. Mittels eines Drehstativs, das auf die optische 
Bank montiert wurde (auf dieser sind auch das Lichtelement und die 
Farbfilter befestigt worden), konnte direkt vor das Lichtelement das 
Untersuchungsobjekt (Blatt oder Küvetten) gesetzt werden. Eine Be- 
schreibung anderer Einzelheiten erübrigt sich unter Hinweis auf meine 
früheren Mitteilungen. 
C. Versuche. 

Ehe an eine Messung der Lichttransmission grüner Blätter heran- 
gegangen werden konnte, mußte die Lichtdurchlässigkeit der farblosen 
Blattsubstanz ermittelt werden. Für das erste war es notwendig zu 
erfahren, ob die Transmission für bestimmte Lichtwellenlängen des sicht- 
baren Spektrums eine besondere war, um die Pigmentabsorption richtig 
beurteilen zu können. Außerdem schien es geboten, die absolute Größe 
der Transmission zu messen, wobei wir für diese eine Angabe in Prozenten 
des auffallenden Lichtes dem Extinktionskoeffizienten vorziehen (siehe 
SEYBOLD 1932 b, S. 507). Hinsichtlich der Lichtenergiebilanz der Blätter 
ist die Ermittlung der Lichtabsorption pigmentfreier Gewebe von Be- 
deutung. 

REINKE (1886) maß bereits die Lichtdurchlässigkeit eines Petalums 
von Chrysanthemum, das er durch Wasserinjektion durchsichtiger machte. 
Seine Versuchsergebnisse, die in Abb. 1 (R) dargestellt sind, sind von 
mir mit einem ebenfalls mit Wasser injizierten Blatt von Nymphaea alba 
nachgeprüft worden; für meine Versuchsanordnung erwies sich das 
Chrysanthemum-Petalum als zu schmal. Die Kurve N der Abb. 1 gibt die 
von mir ermittelten Werte wieder. Die Kurven R und N zeigen beide 
einen schwachen Abfall von Rot nach Blau: die Lichttransmission im Rot 
ist in bezug auf das einfallende Licht bei der Kurve R um etwa 3% 
größer als im Blau. Bei der Kurve N ist dieser Unterschied etwa 10%, 
wenn wir vom Violett absehen. Bei 620, 600 und 540 uy ist die Trans- 
mission etwas geringer als in den angrenzenden Bezirken, im Violett 
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fällt sie erheblich ab (s. Merzwer 1930). Wir werden bei Energiebilanzen 
der Blätter je nach der einwirkenden Lichtqualität für die Transmission 
farbloser Gewebe verschiedene Werte einzusetzen haben, die von Fall 
zu Fall zu bestimmen sind. Stimmen die Kurven R und N darin überein, 
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Abb. 1. R Lichttransmission eines mit Wasser injizierten Petalums von Chrysanthemum 
nach REINKE, R’ 10fachen Werte; N Transmission eines mit Wasser injizierten Blütenblattes 
von Nelumbium. 


daß die Transmission im Rot größer ist als im Blau, so liegen die Kurven- 
werte weit auseinander. Die von REINKE mitgeteilten Werte sind zweifel- 
los zu niedrig und nur relativ richtig. Darauf wiesen wir bereits eingangs 
hin und müssen hier nur noch hervorheben, daß REINKE sicherlich bei 
seiner Beobachtung nur einen Teil (etwa den 10.!) des transmittierten 
Lichtes (infolge seiner diffusen Zerstreuung, s. SEYBOLD 1933, 8. 587 f.) 
gemessen hat, weil seine Apparatur die gesamte transmittierte Licht- 
stärke nicht messen ließ. Die Kurve R’ gibt die 10fachen Werte von 
REINKEs Messungen wieder, wobei sich eine leidliche Übereinstimmung 
mit unseren Messungen ergibt. Die Abweichungen können zum Teil durch 
die Verschiedenheit der Objekte bedingt sein; außerdem wird REINKE 
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um so weniger richtig gemessen haben, je schwächer die Transmission 
und je stärker die Lichtzerstreuung war, also im Blau. 

Daß die Lichttransmission im Bereich von 740—440 uy eines farb- 
losen, luftfreien Blattgewebes 80—65% des einfallenden Lichtes beträgt, 
die Lichtabsorption also zwischen 10—20% (unter Anrechnung der 
Reflexion mit 10%) liegt, wird uns nachher noch beschäftigen (s. 8. 260). 
Die gleichmäßige von Rot nach Blau abfallende Transmission ist für die 
Beurteilung der Pigmentabsorption im grünen Blatt wichtig. 

Wenn wir von den Messungen der Transmission submerser Pflanzen 
(ENGELMANN 1884 und REINKE 1886) absehen, hat nur Ursprung (1918 a) 
Transmissionsmessungen an grünen Blättern in engen Spektralbezirken 
ausgeführt, die ich bereits früher (1932a) als fehlerhaft bezeichnen 
mußte. Die Angaben von Iwanowskı (1907) lassen sich schwer kriti- 
sieren, da nicht angegeben wird, an welchem Blatt die Transmissions- 
messungen vorgenommen wurden. Erwiesen sich die absoluten Werte 
von URSPRUNG als zu hoch, so können sie doch relativ richtig sein. Da 
URSPRUNGs Messungen in engen Spektralbezirken ausgeführt wurden, 
waren sie in mancher Hinsicht meinen Werten überlegen, und nur eine 
erneute Prüfung konnte entscheiden, was an URSPRUNGs Messungen 
richtig war. Wie Ursprung wählte ich zur Untersuchung Phaseolus 
vulgaris. Die Abb. 2 enthält meine Meßresultate, ebenso die Transmissions- 
kurve nach URSPRUNG (U). Wie bereits erwähnt, liegen die Kurven mit 
ihren absoluten Werten weit auseinander. Um über diese Differenz 
hinwegzusehen und die relative Richtigkeit der Werte von URSPRUNG 
zu prüfen, überhöhte ich meine Kurve um das 8fache (P’), wobei sich 
herausstellt, daß nur im Bereich von 570—530 uu (Grün) und im Rot 
über 700 uu größere Abweichungen sich ergeben, was gut damit erklärt 
werden kann, daß der ,,Warmeeffekt‘‘ (s. SEYBOLD 1932 a, S. 203), der 
zweifellos bei URSPRUNGs Messungen fehlerhaft hineinspielte, sich um so 
stärker bemerkbar machte, je mehr Licht das Blatt absorbierte. Die 
Lichttransmission im Rot über 700 wu im Grün (570—530 yy) ist relativ 
zu den Nachbarbezirken zu niedrig. 

Absolut liegen die Transmissionswerte von URSPRUNG zu hoch, da 
er aber die Reflexion, die in manchen Spektralbezirken von derselben 
Größenordnung wie die Transmission ist (s. SEYBOLD 1932 b, S. 494), 
vernachlässigt hat, sind die von URSPRUNG angegebenen Absorptionswerte 
teilweise richtig. Die spektrophotometrischen Werte von POKROWSKI 
(1925) im Bereich von 650—480 uu sind mit unseren Messungen über- 
einstimmend (s. SEYBOLD 1932a, S. 218), da aber Transmissions- 
bestimmungen über 650 wu und unter 480 wu fehlen, ist eine energetische 
Bestimmung weiterer Transmissionszahlen nötig, zumal gerade im Rot 
über 650 uu und unter 480 uu eine starke Lichtabsorption durch das 
Pigment vorhanden ist. Die Arbeit von PoKRowskI ist für uns deshalb 
wertvoll, weil sie Werte über die Lichtreflexion enthält, die wir uns 
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ebenso wie diejenigen von SHULL (1929) zunutze machen kénnen. Eine 
energetische Meßmethode für das reflektierte Licht ist bereits früher 
von mir beschrieben worden (s. SEYBOLD 1932 b, S. 480 f.). Die energe- 
tischen Meßergebnissen waren mit den von POKROWSKI und SHULL er- 
mittelten übereinstimmend. Da meine energetische Methode sich trotz 
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Abb. 2. Phaseolus vulgaris. U Tr issi te nach URSPRUNG, P Werte der 
photoelektrischen Messungen, P’ 8fach erhöhte Werte. 

































































des Verstärkersystems bei den geringen Lichtintensitäten des Mono- 
chromators nicht anwenden ließ, greifen wir hier gerne auf die photo- 
metrischen Reflexionsmessungen von PokROWSKI und SHULL zurück; 
ihre Spektralbezirke waren wesentlich enger als diejenigen meiner Farb- 
filter. 

Zunächst wollen wir die Transmission eines grünen und pigment- 
losen Blattes von Acer Negundo betrachten (Abb. 3). Bei dem weißen 
Blatt liegt diese von 740—520 wu zwischen 40—50% des Einfallslichtes. 
Von 520 vu an fällt die Durchlässigkeit bis auf etwa 20% ab. Das grüne 
Blatt zeigt einen wesentlich anderen Kurvenverlauf. Im Rot bei 740 u 
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unterscheidet sich die Lichttransmission des grünen und weißen Blattes 

kaum, um aber im helleren Rot bei 680-—640 uu eine große Differenz 

aufzuweisen. Diese starke Abweichung ist sicher durch die Pigment- 

absorption bedingt. Im Spektralbereich um 520 yu wird die Transmission 

des grünen Blattes wieder größer, unter 500 uu fällt sie aber stark ab. 
100 
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Abb. 3. Acer Negundo. Lichttransmission eines weißen (w) und grünen (g) Laubblattes. 



































Trotzdem auch hier das weiße Blatt eine geringere Transmission auf- 
weist, ist bei dem starken Abfall der Kurve die Pigmentabsorption mit 
beteiligt. Dieses Verhalten wollen wir nachher erörtern. Was zunächst 
hervorgehoben werden muß, ist die Tatsache, daß im Gelb-Grün relativ 
zu den angrenzenden Spektralbezirken eine wesentlich größere Trans- 
mission besteht, die absoluten Transmissionswerte in bezug auf das ein- 
fallende Licht aber sich wenig unterscheiden (16% : 2%). Dieses Ver- 
halten deutet darauf hin, daß die Lichtabsorption im Grün größer ist, 
als man annehmen zu müssen glaubt. Im Rot bei 740 y ist die Licht- 
transmission am stärksten; darauf soll nachher eingegangen werden 
(s. S. 260). 
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Mit grünen und weißen Blättern von Pelargonium zonale führten 
wir dieselben Messungen aus, deren Ergebnis in Abb. 4 wiedergegeben 
ist. Die Kurve 7,, gibt die Transmission des weißen, 7’, die des grünen 
Blattes wieder. Im wesentlichen stimmen die Kurven von Pelargonium 
mit denen von Acer überein, nur liegen diese etwas höher als jene. Die 
Transmissionskurve des grünen Blattes von Pelargonium ist nun aber 
deshalb besonders interessant, weil sie um 620 uu und 580 uu Ein- 
kerbungen zeigt. Diese Einkerbungen, die sich in Wiederholungsver- 
suchen rekonstruieren ließen, liegen an den Stellen, an denen die sog. 
Absorptionsspektren der Blätter Bänder aufweisen (vgl. auch die von 
URsSPRUNG wiedergegebene Kurve, Abb. 2, S. 256). Vergleichen wir 
beispielshalber das von WILLSTATTER und SToLL (1918, S. 266) wieder- 
gegebene Absorptionsspektrum (Abb. 4 a) eines grünen Holunderblattes 
mit unserer Kurve 7,, so sehen wir, daß nur das Schattenband bei 
553—535 uu sich in der Kurve nicht wiederspiegelt. Woran dies liegt, 
soll nachher erörtert werden (s. S. 261). Wesentlich wichtiger ist, 
hervorzuheben, daß die Absorptionsspektren über die Lichttransmission 
quantitativ nichts aussagen können, die hellen Stellen in den Photo- 
graphien also nicht einer Transmission = 100%, die schwarzen = 0% 
entsprechen! Selbstredend kénnte man die Absorptionsspektren so auf- 
nehmen, daß sie sich quantitativ, mittels Photometrie auswerten ließen. 
Dieses Verfahren ist jedoch nicht einfach, und die Fehlerquellen sind 
groß. Ursprung (1918 a, S. 80, 81) hat bereits nachdrücklichst darauf 
hingewiesen, daß man sich durch die Spektren nicht irreführen lassen 
darf, wenn man sie zu quantitativen Betrachtungen heranziehen will. 
Es scheint mir nicht überflüssig, diese Warnung zu wiederholen. 

Die Größe der Absorption läßt sich nun nicht allein aus der Gleichung 
A=100—T errechnen, sondern es muß außerdem noch die Reflexion 
berücksichtigt werden: A=100—(T+R). Für Pelargonium zonale hat 
SHULL die Reflexionswerte bestimmt ; diese sind in Abb. 4 in den Kurven 
R,, (weißes Blatt) und R, (grünes Blatt) eingezeichnet. Die Reflexions- 
kurve des weißen Blattes verläuft mit der Transmissionskurve annähernd 
parallel, die Reflexion ist im vorliegenden Fall etwa 15—20% höher als 
die Transmission (vgl. SeysoLp 1932 b, Tabelle 6). Dadurch, daß bei 
dem weißen Blatt im kurzwelligen Teil des Spektrums die Reflexion und 
Transmission kleiner sind als im langwelligen, ergibt sich im Blau eine 
wesentlich größere Lichtabsorption. Ist sie von 540—740 uy etwa 25%, 
so nimmt sie bei 500 wu auf etwa 40% zu, um bei 430 uu auf etwa 60% 
anzuwachsen. Dieses Ergebnis ist nur eine Bestätigung unserer früheren 
Befunde (SeyBoLD 1932 b, Abb. 7, S.490). Betrachten wir die Reflexions- 
kurve des grünen Blattes (R,), so sehen wir, daß im Gelb-Grün ein 
Reflexionsmaximum vorhanden ist (von PokrowskI ebenfalls festgestellt ; 
bei meinen energetischen Messungen mit Farbfiltern großer Halbwerts- 
breiten kam dieses Verhalten wenig zum Ausdruck). Absolut ist die 








Uber die optischen Eigenschaften der Laubblätter. IV. 259 
Reflexion im Gelb-Grün wenig größer als in den Nachbarbezirken, 
relativ ist jedoch eine beachtbare Zunahme der Reflexion vorhanden. 
Dadurch, daß im Gelb-Grün Transmission und Reflexion stärker sind 
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Abb. 4.; a Spektrum eines Holunderblattes nach WILISTÄTTER und STOLL (1918); b Pelar- 


gonium zonale. T,, und 7, Transmission eines weißen bzw. grünen Blattes, R, und R, 
deren Reflexion, 4,, und A, deren Absorptidn, berechnet nach A = 100 — (T + R). 






























































als in den angrenzenden Spektralbezirken, ergibt sich im Gelb-Griin 
ein Absorptionsminimum. Für das grüne Pelargoniumblatt liegt dieses 
Minimum bei 540 uu, die Absorption ist hier etwa 74% des einfallenden 
Lichtes, während die Absorptionsmaxima bei 670 uu und von 480—410 uy 
etwa 90% betragen. Im äußersten sichtbaren Rot ist die Transmission 
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(T,) wesentlich höher als bei 540 uy, so daß die Absorption unter der 

, daß die Reflexion etwa 10% beträgt, einen Wert von etwa 
0% Jnsllannt, Kurzum, es ergeben sich 2 Absorptionsmaxima, eines 
bei 670 uu, das zweite um 500—410 uu, und 2 Absorptionsminima, eines 
bei 730 uu, das andere bei 540 uu. Die schwachen Schattenbänder der 
photographischen Spektren kommen in den energetischen Absorptions- 
kurven nur schwach zum Ausdruck und können wohl bei den meisten 
energetischen Erörterungen unbeachtet bleiben. 

Uber 740 uu hinaus, in das infrarote Gebiet hinein, konnten wir unsere 
Messungen nicht ausdehnen. Wir haben jedoch schon früher gefunden, 
daß die Transmission im Infrarot (s. I. Mitteilung, S. 208 f., III. Mit- 
teilung, 8. 585) etwa 20—30% des einfallenden Lichtes ist, also etwa 
von der Größenordnung des nunmehr bei 740 uu ermittelten Wertes. 
Reflexionsmessungen im Infrarot stehen auch noch aus! 

Aus den bisherigen Versuchen ist uns nun die Lichtabsorption der 
weißen und grünen Blätter bekanntgeworden!. Man darf nun nicht die 
Differenz: 

Absorption des grünen — Absorption des weißen Blattes — 

Pigmentabsorption 
setzen, unter der Annahme, daß der Absorptionsanteil der farblosen Blatt- 
substanz im grünen Blatt der Absorption des pigmentlosen Blattes 
entspricht. Darauf haben vor allem WıLısTÄTTER und SToLL (1918) und 
WaRBURG (1925) hingewiesen (s. SEYBOLD 1932 a und b). Wenn wir die 
obige Differenz bilden, so stellt sie die untere Grenze der Pigmentabsorp- 
tion dar; sie schwankt zwischen 30 und 60% (s. Abb.4) des Einfallslichtes. 
In einer früheren Mitteilung suchte ich die Pigmentabsorption zu 
bestimmen (s. SEYBOLD 1932 b, S. 497 f.) und konnte mittlerweile an 
einzellschichtigen Ulvaceen (die Ergebnisse werden in einer Abhandlung 
über die Lichtenergiebilanz submerser Wasserpflanzen mitgeteilt) fest- 
stellen, daß eine Chloroplastenschicht im Absorptionsminimum etwa 
30%, im Maximum etwa 60% des einfallenden Lichtes absorbiert. Da 
in einem Laubblatt nun mehrere Chloroplastenschichten unter- 
einanderliegen (s. SEYBoLp 1932 b, S. 502), wird man nicht fehlgehen, 
wenn man die Höchstgrenze der Lichtabsorption der farblosen Blatt- 
substanz im grünen Blatt mit 10% angibt und den Hauptanteil der 
Absorption (etwa 60—70%) auf das Konto des Pigmentes setzt. In den 
Lichtwellenlängen, die das Pigment am stärksten absorbieren, wird die 
Absorption der farblosen Blattsubstanz nur einige Prozent betragen, 
so daß das von einem grünen Blatt absorbierte Licht nahezu vom Pigment 
ateurhiest wird. 


’ Aut die Wiedergabe weiterer Versuche kann hier verzichtet werden, da sie im 
Prinzip nichts Neues zeigen, zumal in meinen früheren Abhandlungen schon zahl- 
reiches, im wesentlichen übereinstimmendes Zahlenmaterial mitgeteilt worden ist. 
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Zur Analyse der Pigmentabsorption Chlorophyllextrakte heranzu- 
ziehen und deren Transmission zu bestimmen, ist von REINKE (1886), 
TimIRIAZEFF (1903), Lasarerr (1927) u. a. versucht worden. Für die 
Lichtenergiebilanz von Blättern haben solche Messungen nur beschränkte 
Bedeutung, worauf schon früher hingewiesen worden ist (s. SEYBoLD 
1932 a, S. 213, 1932 b, S. 487 und 506). Wenn nun im folgenden noch 
einige vergleichende Messungen mit einem Laubblatt von Sambucus nigra 
und acetonischen Chlorophyll-Lésungen daraus angestellt wurden, so sollte 
damit in erster Linie die von Iwanowskı (1907) zum erstenmal genau 
angestellte Untersuchung der altbekannten Verschiebung der Absorptions- 
bänder im Blatt gegenüber den Lösungen energetisch nachgeprüft werden, 
die von den von WILLSTÄTTER und Stott (1913 und 1918) dargestellten 
Spektren abgelesen werden kann (s. Abb. 5a). Erst in zweiter Linie lassen 
sich die Befunde für unsere energetischen Betrachtungen auswerten. 

Die Chlorophyli-Lösungen kamen in Küvetten von 2mm Schichtdicke 
zur Untersuchung, wobei die Lichtdurchlässigkeit der Lösungen im 
Vergleich zu reinem Aceton gemessen wurde. Die Versuchsanordnung 
war im Prinzip die früher verwandte (II. Mitteilung, S. 499, Abb. 11); 
das Drehstativ, an welchem die Küvetten mit Aceton bzw. Chlorophyll- 
lösung sich befanden, ist so hinter die Photozelle auf die optische Bank 
montiert worden, daß durch Heben und Senken der Küvetten das Licht 
durch das Aceton bzw. durch die Lösung auf das Photoelement fiel. 

Worauf die Absorptionsbänderverschiebung des Chlorophylls im Blatt 
gegenüber den Lösungen beruht, soll hier nicht erörtert werden. Wir 
können auf die einschlägige Literatur verweisen (z. B. WILLSTÄTTER 
und StorL 1918, 8. 263 f.). Liegt nach unseren Messungen das Absorp- 
tionsmaximum des Blattes (Abb. 5,3) im Rot bei 670 uu, so bei dem 
acetonischen Chlorophyllextrakt bei 650 uu. Das Absorptionsmaximum 
im Blau ist ebenfalls nach rechts verschoben. Bei der Transmissionskurve 
des Blattes (3) kommt nur das Band (IJ) von 632—615 yy deutlich zum 
Ausdruck, das von 595—575 wu (III) ist nur schwach abgebildet, das 
von 553—535 uu (IV) überhaupt nicht. Bei den acetonischen Lösungen 
zeigen die Transmissionskurven ebenfalls nicht alle Bänder deutlich. 
Die Kurve 1 bezieht sich auf eine schwache, die Kurve 2 auf eine stark 
gefärbte Lösung. Vorhanden ist das Band 588—564 uu, besonders bei 
Kurve 2, ebenso das von 548—526 uu. Wir erwähnten bereits S. 258, 
daß nicht alle Bänder sich in den energetischen Transmissionskurven 
widerspiegeln. Das liegt meines Erachtens vor allem daran, daß wir 
mit relativ breiten Spektralbezirken arbeiten mußten, so daß die geringen 
Lichtschwächungen der Schattenbänder nicht scharf abgegrenzt, sondern 
angeschnitten wurden. Jedenfalls ist die Absorption in den mehr oder 
weniger starken Bändern gegenüber den angrenzenden Spektralbezirken 
nicht sehr groß, sonst wäre eine solche bei unseren Messungen zum 
Ausdruck gekommen. 
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Abb. 5. A Spektrum des Blattfarbstoffes in Aceton (nach WILLSTATTER und STOLL 1913); 
B Spektrum eines Holunderblattes (nach WILLSTATTER und STOLL 1918). Die Kurve 1 
gibt die Lichttransmission einer schwachen, die Kurve 2 einer starken acetonischen Chloro- 
phyllösung, die Kurve 3 die eines Holunderblattes wieder. 


Die Lage der Maxima und Minima der Transmissionskurven und 
deren Verschiebung im Extrakt gegeniiber dem Blatt stimmen mit den 
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Angaben von IwANOWSKI (1907) überein. Aus IWaNowskiIs Befunden läßt 
sich nur das 771. Spektrenband bei der alkoholischen Chlorophyll-Lésung 
feststellen, bei den Absorptionszahlen des Blattes kommen die „Bänder“ 
nicht zum Ausdruck. Außer dem erwähnten Grunde mögen noch andere 
Faktoren (selektive Absorption, Lichtzerstreuung) verhindern, daß die 
„schwachen Absorptionsbänder‘‘ der Spektren sich nicht in allen Fällen 
in den Energiekurven abbilden. 

Vergleichen wir nun die Kurven 2 und 3, so sehen wir, daß im helleren 
Rot und im Blau die Transmission von Blatt und Chlorophyllextrakt 
annähernd gleich ist, daß dagegen im dunkleren Rot und im Grün die 
Acetonlösung wesentlich mehr Licht transmittieren läßt als das Blatt. 
Daraus können wir den Schluß ziehen, daß bei einem grünen Blatt die 
geringe Transmission des grünen Lichtes darauf zurückzuführen ist, 
daß es durch mehrfäche Reflexion im Mesophyll zu einer starken 
Absorption kommt. Dasselbe Verhalten zeigt ein farbloses Blatt, das 
durch die wiederholte Reflexion im Blattinnern eine größere Licht- 
absorption hat als ein mit Wasser injiziertes Gewebe, dessen Reflexion 
relativ gering ist. Dafür sprechen vor allem meine bereits früher mit- 
geteilten Versuche (SeyBoLp 1932 b, S. 485f.; s. auch S. 254). 

Aus all dem ergibt sich nun die Tatsache, daß das grüne Blatt grünes 
Licht sehr stark absorbiert und somit die CO,-Assimilation im Grün 
nicht wunderzunehmen braucht . Wenn Ursprung (1918, 8. 93 f.) 
experimentell festgestellt hat, daß vom Rot bis Grün zwischen der 
Lichtabsorption und der Assimilationsleistung eine gute Übereinstimmung 
herrscht, im Blau dagegen trotz relativ starker Absorption eine geringere 
Assimilation vorhanden ist, und er dieses Verhalten auf die verminderte 
CO,-Zufuhr (geringere Stomataweite!) zurückführen will, so scheint mir 
dies eher daran zu liegen, daß die farblose Blattsubstanz blaues Licht 
wesentlich mehr absorbiert (von 520 yy an) als in den anderen Spektral- 
bezirken, so daß dem Pigment weniger Lichtenergie zukommt (s. Abb. 1, 
3, 4). Sıerp (1933) konnte zudem unlängst feststellen, daß im Blau 
die Stomata sich weiter öffnen als im Rot, gleiche Lichtintensität voraus- 
gesetzt. Wenn z. B. von EnGELMANN (1884) im Blau und Violett eine 
größere Assimilation als im Grün gefunden wurde, so ist dies damit zu 
erklären, daß die einzellschichtigen Grünalgen im Grün eine wesentlich 
geringere Lichtabsorption haben als im Blau (energetische Meßergebnisse 
werden demnächst mitgeteilt). Die Laubblätter unterscheiden sich 
optisch von den Einzellschichtigen dadurch, daß sie im Grün eine wesent- 
lich stärkere Absorption haben gegenüber den Algen, sowohl was die 

1 Wenn auch die Transmission und Reflexion des grünen Lichtes in Prozenten 
des einfallenden Lichtes bei einem Blatt nicht so stark sind, wie man von der grünen 
Farbe des Blattes schließen zu müssen glaubt, so ist das Grün der Blätter doch 
„verständlich‘‘, wenn man bedenkt, daß die maximale Empfindlichkeit des mensch- 
lichen Auges um 550 wu liegt und das sichtbare Sonnenlicht häufig im Grün maxi- 
male Intensität hat. 











264 A. Seybold: 


absolute Höhe als auch die relative Größe der Absorption gegenüber den 
benachbarten Spektralbezirken anlangt. Daß wir von der Absorption 
nicht ohne weiteres auf die spezifische photochemische Wirkung der 
Ry schließen dürfen, geht aus den Untersuchungen von 
WarBurG (1925) hervor 

Wenn die Energiequelle fiir die CO,-Assimilation das Sonnenlicht ist, 
kann es je nach den Insolationsbedingungen sehr wohl sein, daß die 
maximale Energie der sichtbaren Sonnenstrahlung im Grün liegt, was 
den Angaben von Ursprung (1918 b, S.111) entnommen werden kann. 
Muß dieser Umstand bei einer Lichtenergiebilanz der Laubblätter mit 
herangezogen werden, ist es bei speziellen Strahlungsbedingungen mög- 
lich, daß ein Assimilationsmaximum grüner Blätter im Grün zustande 
kommt, so paradox dies klingen mag. Daran ändert auch die Fest- 
stellung von WARBURG (1925) nichts, daß die photochemische Wirkung 
von Rot nach Blau abnimmt. Bei ökologischen Messungen muß von 
Fall zu Fall entschieden werden, in welchem Spektralbezirk die maximale 
Assimilation erfolgt, wenn man die Beziehungen zwischen dem Licht- 
standort und der Assimilation analysieren will. Daß die Grundlagen 
hierzu nur aus Laboratoriumsversuchen gewonnen werden können, steht 
außer allem Zweifel. 





D. Sehlu8bemerkungen. 


Mit der vorliegenden Abhandlung ist die Analyse der optischen 
Eigenschaften der Laubblätter fortgesetzt worden. Wir wissen jetzt, 
wie im Bereich von 740—410 uu sich die Transmission und Reflexion 
grüner und weißer Laubblätter verhält, und wie groß die Lichtabsorption 
dieser ist (s. S. 260). Meine bisherigen Messungen lassen sich durch die 
vorliegenden bestätigen, durch Anwendung engerer Spektralbezirke ist 
jetzt die Frage geklärt, wie groß die Absorption der einzelnen Licht- 
wellenlängen ist. Nunmehr müssen wir noch energetisch die Transmission 
und Reflexion über 740 wu und unter 410 su messen, wozu mir bislang 
keine Apparatur verfügbar ist. Im Infrarot wird die Absorption des 
grünen Blattes 50—60% (s. S. 260), im Ultraviolett etwa 90% des 
Einfallslichtes sein. Im Bereich von 740—410 wu können wir mit 
guter Annäherung die Lichtabsorption des Chlorophylis im Blatt (siehe 
8.260) angeben. Die Einzelergebnisse lassen sich kurz nicht zusammen- 
fassen. Wenn die Untersuchungen nunmehr zu einem gewissen Abschluß 
gekommen sind, so bleiben noch zahlreiche Fragen der Lichtenergie- 
bilanz der Pflanzen ungeklärt, zumal wenn diese unter einem speziellen 
Lichtklima leben und charakteristische Assimilationsorgane aufweisen. 
Diese Probleme fordern zu weiteren Untersuchungen auf! 
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BEITRAGE ZUR MORPHOLOGIE DES GYNAECEUMS. 


III. ÜBER DAS GYNAECEUM VON NIGELLA UND EINIGER ANDERER 
HELLEBOREEN. 


Von 


WILHELM TROLL 
(Halle a. d. 8.). 


Mit 22 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 8. September 1933.) 


I. 

Die Gattung Nigella (im weiteren Sinn, also mit Einschluß der 
Sektionen Garidella Tourn. und Nigellastrum Dc.) macht von sämtlichen 
übrigen Helleboreen insofern eine Ausnahme, als die Karpelle in ihr 
nicht nach Art eines apokarpen Gynaeceums frei entwickelt, sondern 
zu einem mehr oder minder einheitlichen Fruchtknoten verwachsen sind. 
Besonders deutlich tritt uns dies bei Nigella damascena L. entgegen, 
von der verschiedene Entwicklungsstadien des Fruchtknotens in Abb. 1 
dargestellt sind. Oben trägt dieser eine der Fünfzahl der vorhandenen 
Karpelle entsprechende Anzahl von Narben, die im männlichen Stadium 
der proterandrischen Blüte (Abb. 1I) geradegestreckt und aufgerichtet 
sind, im weiblichen Stadium (Abb. 1 II) aber nach nochmaliger Ver- 
längerung sich korkzieherartig tordiert und zur Seite gekrümmt haben. 
Diese Drehung wird in der Postfloration großenteils wieder rückgängig 
gemacht (Abb. 1 III). 

Die Öffnung der das Gynaeceum konstituierenden Karpelle erfolgt 
an deren oberem Ende in der Übergangszone der fertilen Abschnitte 
in den jeweiligen Narbenschenkel. Zum Unterschied von dem De- 
hiszenzmodus verwandter balgfrüchtiger Ranunculaceen öffnen sich die 
Karpelle aber nicht nur in der Bauchnaht, sondern auch in der Rücken- 
naht (Abb. 3I). Dasselbe ist bei N.Garidella SPENN. zu beobachten 
und hier wie dort wohl aus dem Grunde geboten, weil infolge der weit- 
gehenden Verwachsung der Fruchtblätter bei alleiniger Öffnung in 
der Bauchnaht der Öffnungsspalt zu klein wäre, um die Samen bequem 
zu entlassen. 

Auf einem Querschnitt durch das Gynaeceum von N. damascena 
entsteht, wie Abb. 2I zeigt, der Eindruck eines gefächerten coeno- 
karpen Gynaeceums. Dasselbe gilt für andere Arten wie N. integri- 
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folia Recer (Abb. 2 II) und N. Garidella (Abb. 2 III). Zum Unterschied 
von dem fünffächerigen Fruchtknoten der N.damascena weisen die 





zZ 
Abb.1. Nigella damascena, verschiedene Entwicklungsstadien des Gynaeceums. Vergr. 
2fach. W. Schwarz delin. 





Abb. 2. Querschnitte durch das Gynaeceum von Nigella-Arten. I N. damascena, II N. inte- 
grifolia, III N. Garidella. Xylem der Leitbündel schraffiert. Vergr. in I 10fach, in II 18fach, 
in III 14fach. 


meist von 3 bzw. 2 Karpellen gebildeten Fruchtknoten von N. integri- 
folia und N. Garidella nur 3 bzw. 2 Fächer auf. 

Bei der geschilderten Querschnittsform ist es nicht verwunderlich, 
daß diese Gynaeceen ziemlich allgemein als coenokarp aufgefaßt und 
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haufig als Beispiele fiir synkarpe Fruchtknotenbildung angefiihrt wurden, 
z. B. von GOEBEL (6, 8. 314 und 8, 8. 1569), R. Werrsteis (19, 8. 619), 
Raszner (11, S. 206) und Eames (4, S. 178). Letzterer spricht sogar 
von einem „simple and undoubted case of syncarpy“. 

Die Verwachsung der Karpelle ist jedoch nicht bei allen Arten so 
vollständig wie bei N.damascena. Bei N.hispanica L. z.B. erkennt 





Abb.3. Früchte von Nigella-Arten. I N.damascena, II N.hispanica, III N. Garidella, 
IV und V N. arvensis. Mit Ausnahme von IV geöffnet. Sämtlich nat. Gr. I, II W. Schwarz, 
III bis V M. Zahn delin. 


man, besonders deutlich in der Postfloration (Abb. 4 III), daß nicht 
nur die Griffel, sondern auch die fertilen Abschnitte der Karpelle im 
oberen Teil frei sind. Man vergleiche auch die Querschnitte der Abb. 5, 
die durch den Fruchtknoten einer im Beginn der Anthese stehenden 
Blüte (Abb. 4 I) geführt sind, und die zeigen, daß die Karpelle im unteren 
Teil miteinander verwachsen (Abb. 5 I), im oberen griffelnahen Teil aber 
frei sind (Abb. 5 II). 

Noch deutlicher tritt uns dieselbe Erscheinung bei NV. arvensis L. 
und N. orientalis L. entgegen. Schon GoETHE ist darauf aufmerksam 
geworden und schreibt in §78 seiner Metamorphose der Pflanzen: 
»Z. B. sind die Fruchtkapseln der Nigella orientalis, in der Gestalt von 
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halb miteinander verwachsenen Hiilsen, um eine Achse versammelt, 
wenn sie bei der Nigella damascena völlig zusammengewachsen erscheinen“. 

Die Blüte von N. orientalis neigt sehr stark zur Meiomerie, d.h. 
es kommen neben vollständiger ausgebildeten Blüten häufig solche mit 
reduzierter Gliederzahl in den einzelnen Organzyklen vor. An den 
von mir aus Samen gezogenen Pflanzen z. B. waren an den Blüten meist 








I 
Abb. 4. Nigella hispanicg, verschiedene Entwicklungsstadien des Gynaeceums, I bei Beginn 
der Anthese, II in der Postfloration, III junge Frucht. Vergr. 2fach. W. Schwarz delin. 


5 Perianthblätter vorhanden, die Zahl der Staubblätter betrug meist 8. 
Dagegen schwankten die Zahl der Honigblätter zwischen 1 und 3 und 
die der Fruchtblätter zwischen 2 und 4. Blüten mit 3 Fruchtblättern 
sind in Abb. 6 dargestellt. Auch bei N.arvensis kommen neben den 
normalen fünfzähligen Gynaeceen häufig meiomere (3—4zählige) vor. 

Von Wichtigkeit ist in diesem Zusammenhang aber vor allem, daß 
die Karpelle der beiden Arten nur an der Basis, etwa im unteren Drittel, 
miteinander vereinigt sind. Für N.orientalis geht das aus Abb. 61 
und II, am deutlichsten wohl aus Abb. 6 III hervor, in welch letzterer 
eine in Entwicklung begriffene Frucht wiedergegeben ist. Eigentümlich 
ist auch die starke Abflachung der Karpelle, welche demzufolge flügel- 
artig hervortreten, wozu man den Querschnitt Abb. 5 III vergleiche. 

Eine ähnlich unvollkommene Verwachsung der Karpelle zeigt 
N. arvensis. Man wird bei Betrachtung von Abb. 3IV stark an die 
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apokarpen Gynaeceen balgfrüchtiger Ranunculaceen erinnert, denen die 
genannten Nigella-Arten auch darin nahestehen, daß die einzelnen 





Abb. 5. Querschnitte durch das Gynaeceum von Nigella hispanica (I, II) und Nigella 
orientalis (III). Xylem der Leitbündel schraffiert. Vergr. in I und II 10fach, in III 18fach. 


Fruchtblatter bei der Reife der Frucht sich nur in der Bauchnaht, also 
balgfruchtartig öffnen. Für N. hispanica ist dies aus Abb. 3 II zu er- 
sehen. Ganz ähnlich verhalten sich JN. orientalis (Abb. 3III) und 





Abb. 6. Nigella orientalis, Blüte (I, II) und junge Frucht (III). Blüte in I im weiblichen, 
in II im männlichen Stadium. Vergr. in I und II 1'/,fach, in III 2"/,fach. M. Zahn delin. 


N.arvensis (Abb. 3 V). Die in der Bauchnaht entstehende Öffnung ist 
hier infolge der unvollkommenen Verwachsung der Karpelle groß genug, 
um die Samen zu entlassen. 
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Von Formen wie N. hispanica, N. arvensis und besonders N. orientalis 
ist nur noch ein kleiner Schritt zu den apokarpen Gynaeceen anderer 
Ranunculaceen aus der Verwandtschaft der Helleboreen. Und es liegt 
angesichts dieser Reihe von Übergängen die Vermutung nahe, daß die 
Verhältnisse bei Nigella nur eine Modifikation der apokarpen Aus- 
bildung des Gynaeceums sind. In der Tat ist es von vornherein wenig 
wahrscheinlich, daß in dem großen, sonst so einheitlichen und allgemein 
durch apokarpe Struktur des Gynaeceums ausgezeichneten Verwandt- 
schaftskreis der Ranunculaceen allein die Gattung Nigella durch coeno- 
karpen Fruchtknotenbau eine Ausnahme bilden soll. Die Natur ist zu- 
meist konsequenter als die wissenschaftlichen Begriffsbestimmungen, 
denen sie sich namentlich in den sog. Parallelbildungen oft in geschicktester 
Weise entzieht. Eine solche Parallelbildung haben wir auch im Gynaeceum 
von Nigella vor uns. Es sieht so aus wie ein coeno-synkarper Fruchtknoten ; 
in Wirklichkeit jedoch ist es apokarp und lediglich durch das Verhalten 
der Blütenachse in einem Sinne verändert, der eine Ähnlichkeit mit 
einem coenokarpen Fruchtknoten mit sich bringt („falsches coenokarpes 
Gynaeceum“). Darauf wurde schon im ersten dieser Beiträge zur Morpho- 
logie des Gynaeceums (15, 8. 5) kurz hingewiesen. 

Die nachfolgenden Ausführungen sollen diesen Gedanken genauer 
begründen, und zwar durch einen Vergleich mit den Gynaeceen zweifel- 
los apokarper Helleboreen. Auch deren Gynaeceum ist im Grund so ge- 
baut wie bei Nigella, d.h. die Fruchtblätter stehen an ihrer Basis, 
dort wo sie aus der Blütenachse entspringen, miteinander in Verbindung. 
Das braucht nicht zu überraschen. Denn da die Karpelle als Aus- 
gliederungen des Achsenscheitels entstehen, müssen sie mit der Achse 
und durch diese untereinander verbunden sein. Diese der Achse und 
den Fruchtblättern gemeinsame Zone des Gynaeceums tritt nur gewöhnlich 
kaum in Erscheinung. Sie kann aber auch entwickelt werden. Sodann 
sind die Karpelle mehr oder minder weit miteinander verwachsen, wo- 
durch ein coenokarper Bau des Gynaeceums vorgetäuscht wird. Dies ist 
der Fall in der Gattung Nigella. 

Daß der Fruchtknoten von Nigella mit einem coenokarpen Gynae- 
ceum nichts zu tun hat, ergibt sich aber nicht nur aus dem Vergleich 
mit den apokarpen Verwandten; auch die Untersuchung echt coenokarper 
Fruchtknoten lehrt, daß diese im Grunde einen ganz anderen Bau auf- 
weisen als ein Nigella-Gynaeceum. Darauf soll zunächst eingegangen 
werden. 

IL. 

Wie schon an anderer Stelle (15, S. 2) zum Ausdruck gebracht wurde, 
ist für den Begriff der Coenokarpie ja keineswegs die Verwachsung 
der Karpelle als solche maBgebend. Um echte Coenokarpie kann es 
sich nur dann handeln, wenn die Fruchtblatter unter sich vereinigt sind, 
also direkt miteinander verwachsen auftreten. Dies ist um so mehr zu 
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betonen, als durch Beteiligung des Bliitenachsengewebes am Aufbau 
des Fruchtknotens mitunter Verhältnisse zustande kommen, welche einer 
echten Karpellverwachsung täuschend ähnlich sehen. Es sei an die 
Hydrocharitaceen erinnert und gleichzeitig hingewiesen auf den im 
Anhang behandelten Fall von Cryptocoryne, wo auf diese Weise sogar 
eine Mehrzahl ganzer (einzelnen weiblichen Blüten entsprechender) 
Fruchtknoten zu einem geschlossenen, einem Einzelfruchtknoten ähn- 
lichen Körper (Syngynium) verschmolzen sind. 

Wichtiger noch als die Beteiligung der Blütenachse ist für die exakte 
Unterscheidung coeno- und apokarper Gynaeceen die Tatsache, daß 
sämtlichen coenokarpen Fruchtknotenformen ein gemeinsamer Typus zu- 
grunde liegt, in dem drei Abschnitte zu unterscheiden sind: eine synkarpe 
Basis, eine parakarpe Griffel- und eine apokarpe Narbenregion. So ver- 
schieden der äußere und innere Bau der coenokarpen Gynaeceen im 
einzelnen auch ist, stets führt die morphologische Analyse auf die Unter- 
scheidung dieser drei Zonen, die deshalb und wegen ihrer konstanten 
räumlichen Beziehungen zueinander den Typus des coenokarpen Gynae- 
ceums ausmachen. Sämtliche Formen des coenokarpen Gynaeceums 
lassen sich auffassen als quantitative Schwankungen um diesen Typus 
herum, wobei bald der synkarpe, bald der parakarpe Abschnitt im 
Vordergrund steht. Wo die apokarpen Karpellenden verlängert werden, 
kommt es zur Entstehung sog. Stylodien oder Griffeläste. Es kann sogar 
indirekt wieder zur Bildung eines apokarpen Gynaeceums kommen, 
dann nämlich, wenn an einer coenokarpen Anlage der syn- und parakarpe 
Abschnitt unterdrückt werden und nur die apokarpen Karpellenden, 
auf deren Basis dann die Fertilität übergeht, zur Entwicklung gelangen 
(Resedaceen: Caylusea canescens und wahrscheinlich auch Astrocarpus 
sesamoides). Alle diese Dinge wurden an anderer Stelle des näheren aus- 
geführt (vgl. Teorr, 14, 8. 255 und 17, 8. 21). 

Hier interessiert uns lediglich die Anwendung dieser Gedankengänge 
auf die Verhältnisse bei Nigella. Die Tatsache allein, daß die Karpelle 
bei ihr streckenweise miteinander verwachsen sind, berechtigt, wie gesagt, 
noch nicht dazu, hier von coenokarpem Bau des Gynaeceums zu sprechen. 
Vielmehr ist zu fordern, daß der Fruchtknoten auch im Gesamtaufbau 
mit dem Typus des coenokarpen Gynaeceums übereinstimmt, d. h. über 
dem gefächerten fertilen Abschnitt einen, wenn auch noch so unscheinbaren 
parakarpen Abschnitt besitzt. 

In Abb. 7 sind Querschnitte durch das Gynaeceum von N. arvensis 
dargestellt, von denen I in der basalen Region, III in der apokarpen 
Zone und II am Übergang der basalen in die apokarpe Zone geführt sind. 
Es ist also wohl eine gefächerte Basis, die wie der synkarpe Abschnitt 
eines coenokarpen Gynaeceums aussieht, und es sind freie Karpellenden 
vorhanden, die man mit Stylodien vergleichen könnte. Die parakarpe 
Zone aber fehlt. Denn Schnitt Abb. 7 II, den man bei flüchtiger Beob- 
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achtung zunächst so deuten könnte, zeigt denselben Bau wie die ge- 
fächerte Basis; es fehlt auf ihm nur das Gewebe, welches in Abb. 7 I 
die Karpelle im Zentrum des Gynaeceums verbindet. Ganz ähnlich 
verhalten sich andere Nigella-Arten einschließlich N. damascena, bei der 
aber infolge der fast völligen Verwachsung der fertilen Karpellabschnitte 





Abb. 7. Nigella arvensis, Querschnitte durch das Gynaeceum. Xylem der Leitbündel 
schraffiert. Vergr. 20fach. 


die Abb. 7 II homologe Ubergangszone sehr kurz und überhaupt nur in 
der Jugend des Gynaeceums nachweisbar ist. 

Der Mangel eines parakarpen Abschnittes bedingt auch das Fehlen 
eines einheitlichen Griffels, ein für das Nigella-Gynaeceum sehr charakte- 
ristischer Zug, der z. B. von WARMING (18, 8. 273) eigens vermerkt wird. 
Jedes Karpell bildet hier für sich einen Griffel. 

Eine typologische Übereinstimmung des Gynaeceums von Nigella mit 
coenokarpen Fruchtknoten besteht also nicht. Das bestärkt uns in der 
Vermutung, daß auch die gefächerte Basis nur scheinbar synkarp gebaut 
ist und in Wahrheit ein abgeändertes apokarpes Gynaeceum vorliegt. Ein 
unmittlebares Verständnis dieser Verhältnisse erlangen wir durch den 
Vergleich mit apokarpen Helleboreengattungen, deren Untersuchung wir 
uns nunmehr zuwenden woHen. 


II. 


Übersichtliche Beispiele für eine Analyse des Gynaeceums der Helle- 
boreen liefern besonders die Arten der Gattung Aquilegia. Sie besitzen 
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sämtlich eindeutig apokarpe Gynaeceen, d.h. die einzelnen Karpelle, in 
der Regel fünf an der Zahl, sind ihrer ganzen Länge nach frei entwickelt. 

Aber auch hier macht die Basis eine Ausnahme. Es handelt sich um 
die Zone, in der die Karpelle der Blütenachse inseriert sind, der sie 
seitlich ansitzen, so daß man auf Querschnitten durch diese Region 
die in Abb. 8 I bis III festgehaltenen charakteristischen Bilder bekommt: 
die fünf an sich freien Fruchtblätter sind im Zentrum durch Gewebe 
der Blütenachse vereinigt, das zu unterst (Abb. 8 I) auch seitlich zwischen 
die Karpelle vordringt, weshalb diese an der Oberfläche lediglich in Form 
von flachen Wülsten hervortreten. In dieser untersten Region sind die 
Fruchtblätter noch steril, nicht einmal Plazentarleisten sind in ihnen 





Abb. 8. Aquilegia chrysantha A. Gray, Querschnitte durch das Gynaeceum einer jungen 
Blüte. Nähere Erläuterungen im Text. Xylem der Leitbündel schraffiert. Vergr. 22fach. 


zu erkennen, worauf unten noch hinzuweisen sein wird. Auf Querschnitt 
Abb. 8 II dagegen, wo die Karpelle schon schärfer voneinander abgegrenzt 
sind, zeigen sie bereits die charakteristische marginale Plazentation. 
Durch die zentrale Achsenverbindung aber werden dennoch Verhältnisse 
geschaffen, die auffallend an den Querschnitt durch ein synkarpes 
Gynaeceum erinnern, in denen wir aber auch den Fruchtknotenquerschnitt 
von Nigella-Arten wiedererkennen. 

Uber der durch den Querschnitt Abb. 8 II gekennzeichneten Region 
bietet das Gynaeceum von Aquilegia das in Abb. 8 III dargestellte 
Querschnittsbild. Die zentrale Achsenverbindung ist hier in Wegfall 
gekommen, merkwiirdigerweise aber sind die Karpelle seitlich miteinander 
vereinigt. Es handelt sich hier um eine sehr schmale Ubergangszone 
der pseudocoenokarpen Basis in die apokarpe Region, in der die Karpelle 
vollständig frei sind. 

Die Erklärung für diese eigenartigen Verhältnisse liefert uns die 
Entwicklungsgeschichte, die zeigt, daß die Plastik des Blütenvegetations- 
punktes im Verlauf der ersten Entwicklungsstadien des Gynaeceums 
eine tiefgreifende Veränderung erfährt. Bevor wir jedoch darauf ein- 
gehen, soll noch die Leitbündelversorgung der Karpelle kurz besprochen 
werden, wozu man auch die Darstellung bei Eames (4, S. 149) ver- 


gleichen möge. 
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Aus fiinf interkarpellaren Strängen werden an der Basis des Gynaeceums jedem 
Fruchtblatt zwei Leitbündel zugeordnet, die in den Karpellrändern unter den 
Plazenten nach oben verlaufen und Seitenäste in die Karpellspreiten hinein abgeben 
(Abb. 8I und II). Neben diesen Randbiindeln ist in jedem Karpell ein 
vorhanden, der tiefer als die Randbündel von dem Bündelsystem der Blütenachse 
abzweigt. Interessant ist eine Beobachtung, die EAMes (4, S. 160) anführt, ohne 
sie richtig zu deuten. Es sind nämlich gelegentlich die beiden Randbündel dicht 
über ihrem Ursprung, wo sie einander sich stark annähern, auf eine kurze Strecke 
miteinander verschmolzen zu einem einzigen Ventralstrang, der dem Dorsalmedianus 
gegenüberliegt. Eine derartige Fusion der Randbündel wird unten auch für Helle- 
borus zu erwähnen sein. Sie ist ein Beleg für die peltate Natur der Karpelle, die ja 
bei diesen Pflanzen nur schwer unmittelbar zu erweisen ist. 

Die Entwicklung des Gynaeceums von Aquilegia beginnt damit, daß 
an dem als konvexer Scheitel stark hervortretenden Blütenvegetations- 
punkt seitlich die Karpellprimordien hervorwachsen (Abb. 9I). Diese 





z 
Abb. 9. Aquilegia chrysantha A. GRAY, Entwicklung des Gynaeceums. K Karpelle, À Achsen- 
scheitel (bzw. Vegetationspunkt), S dessen seitliche Fortsätze, an die die Karpellränder 
anlaufen. Stark vergr. 


verlängern sich und erheben sich bald über den Achsenscheitel, der sich 
gleichzeitig abzuflachen beginnt, ohne seine Konvexität zunächst auf- 
zugeben (Abb. 9 II). Dies tritt erst auf den folgenden Entwicklungs- 
stadien ein (Abb. 9 III), für die außerdem eine weitere Veränderung sehr 
charakteristisch ist: mit der Vergrößerung der Karpelle ist der Vegetations- 
punkt sternförmig ausgewachsen, und zwar an den Stellen, wo die Ränder 
benachbarter Karpelle an ihn anlaufen. Der Vorgang ist vergleichbar 
der Veränderung, die mit dem ebenfalls apokarpen Gynaeceum von 
Damasonium (Alismataceae) in der Postfloration vor sich geht, nur daß 
dort jene Bezirke des Vegetationspunktes sternförmig auswachsen, die 
vor den Nahtlinien der Karpelle liegen. Man vergleiche dazu die Aus- 
führungen bei EBER (5). 

Bei Aquilegia hat das angegebene Verhalten des Vegetationspunktes 
zur Folge, daß die Ränder je zweier benachbarter Karpelle an der Basis 
miteinander zu jeweils einem Wulst verschmolzen erscheinen (Abb. 9 III). 
Ein Querschnitt durch diese Zone wird später, wenn an den Frucht- 
blatträndern bereits Samenanlagen aufgetreten sind, die aus Abb. 8 III 
ersichtliche Form haben. Die Gewebebrücken, die darauf zwischen den 


Planta Ba. 21. 19 
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einzelnen Karpellen vorhanden sind, werden von der Bliitenachse durch 
das sternférmige Auswachsen des Vegetationspunktes geliefert und gehen 
nach unten in den zentralen Gewebekomplex in Abb. 8I und II über, 
aus dessen Bündelsystem auch die in die Karpelle eintretenden Stränge 
abzweigen. 

Ähnlich wie Aquilegia verhält sich Helleborus, z.B. H.niger L. Bei 
ihm entspringen die Karpelle, die auch in größerer Zahl vorhanden sind 








Abb. 10. Helleborus niger. I Querschnitt durch die Basis des Gynaeceums mit Leitbündel- 

versorgung der se Re der Leitbündel schraffiert. m Dorsalmedianus; 1 und 

I’ Lateralstränge, die den Karpellen b, c und d zum Ventralmedianus v vereinigt sind. 

II Längsschnitt durch a noch nicht voll entwickeltes Gynaeceum. Achsengewebe punktiert 
hervorgehoben. S Samenanlagen. Vergr. 10fach. 


(meist 8), allerdings nicht aufgleicher Höhe (schraubige Organstellung), 
weshalb. sie auf einem Querschnitt in verschiedener Form sich dar- 
bieten (Abb. 101). Auch hier gehört das zentrale Gewebe der Blüten- 
achse an. Es erstreckt sich, wie aus dem Längsschnitt Abb. 10 II zu 
ersehen ist, ziemlich weit zwischen die Karpelle hinein, so daß diese 
der Achse nicht so sehr aufsitzen als ihr seitlich ansitzen. Bei H. vesicarius 
Auch. erfährt diese pseudocoenokarpe Basis des Gynaeceums bei der 
Fruchtreife eine beträchtliche Entwicklung, so daß die Balgfrüchte nach 
Borsster (2, S. 347) nur in der oberen Hälfte frei sind (,,Carpella parte 
dimidia superiori inter se libera‘‘). SCHIFFNER, desser. Monographia Helle- 
bororum (13, Tafel2) Abb. 11 entnommen ist, hat darauf die mono- 
typische Sektion „Syncarpus‘‘ gegründet (12, 8.101). Es ist aber zu 


betonen, daß diese pseudocoenokarpe Basalzone keine Samenanlagen 
entwickelt. 

Bemerkenswerte Einzelheiten bietet die Leitbündelversorgung der Karpelle. 
Unter anderem läßt sich daraus ein Beweis für die peltate Natur der Fruchtblätter 
ableiten, die, wie an anderer Stelle bereits ausgeführt wurde (16, 8. 302), auch aus 

i Gründen zu fordern ist. 

Helleborus besitzt wie zahlreiche andere Helleboreen Karpelle mit sog. latenter 

Peltation, d. h. es tritt die die Peltation bzw. Schlauchform bedingende Querzone 





23 
Abb. 11. Helleborus vesicarius, Sproßstück mit Früchten. Nach SCHIFFNER. */, nat. Gr. 


des Karpellgrundes äußerlich nicht in Erscheinung. Sie ist zwar vorhanden, aber 
mit der Blütenachse verschmolzen, von der sich, wie wir eben gesehen haben, 
die Basis der Karpelle nicht oder nur unvollkommen sondert. Doch läßt sich aus 
der Analyse des Bündelverlaufes ihr Vorhandensein einwandfrei nachweisen. 

Zum besseren Verständnis soll eine andere Helleboree herangezogen werden: 
Cimicifuga foetida L. Das Gynaeceum dieser Pflanze besteht gewöhnlich aus 
3 Karpellen und ist vollkommen apokarp. Die Karpelle sind sogar kurz gestielt 
(Abb. 12). Die Samenanlagen sind an den Karpellrändern lateral inseriert. Dem 
entspricht auch die Leitbündelversorgung der Karpellspreite. 

Neben dem Dorsalmedianus (Mittelnerven) sind 2 Rand- oder Plazentarstränge 
vorhanden, von denen wie bei anderen balgfrüchtigen Ranunculaceen Bündel in 
die Karpellspreite hinein abzweigen (Abb. 13 I). An der Basis der Karpellspreite 
laufen die beiden Randstränge zusammen (Abb. 13 II) und verschmelzen mit- 
einander zu einem Ventralmedianus (Abb. 13 III), was seinen Grund darin hat, 
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daß hier die Karpellränder zu einer Querzone vereinigt sind. Die Karpelle sind also, 
wie das an anderer Stelle grundsätzlich auseinandergelegt wurde (16, S. 296), 
peltat oder schlauchförmig. Die Peltation tritt nament- 
lich bei ihrer Anlegung am Vegetationspunkt und auf 
jungen Entwicklungsstadien deutlich in Erscheinung 
(Abb. 14 I und II). Es sei auch auf C. japonica SPRENG. 
verwiesen, wo die Fruchtblätter nur in Einzahl in jeder 
Blüte vorhanden sind und ähnliche Verhältnisse wie bei 
Consolida vorliegen (Abb. 14 IIT). 

Nach unten setzt sich der Ventralmedianus der 
Spreitenbasis in den Karpellstiel hinein fort. In diesem 
nähern sich weiterhin die beiden Medianstränge einander 
so dicht, daß sie von einer gemeinsamen Sklerenchym- 
scheide umschlossen und zwischen ihren Xylemteilen nur 
1—2 Lagen parenchymatischer Zellen vorhanden sind 

. , 5 (Abb. 13 IV und V). Fielen auch diese noch weg, so er- 

Abb. 12. Cimieifuga foetida. gäben sich die Verhältnisse, die ich bereits für Thalictrum 
SS bestehend aus beschrieben habe (16, 8.299). Dort ist die Fusion der 
- Vergr. 2fach. beiden Medianstränge des Karpellstiels eine vollständige. 











Abb. 13. Cimicifuga foetida, Querschnitte durch verschiedene Teile des Gynaeceums. 
Nähere Erläuterung im Text. H Karpellhöhlung, m Dorsalmedianus, v Ventralmedianus, 
1 und I’ Lateralstränge. Xylem der Leitbündel schraffiert. Punktiert bzw. getönt in IV, 
V und VI ski h tisches Gewebe (in VI auch das Xylem der Leitbündel getönt). 
Vergr. in{I 60fach, in II und III 27fach, in IV und VI 46fach, in V 200fach. 


In Abb. 13 VI ist ein Querschnitt durch die Ursprungszone der Karpelle aus der 
Blütenachse gezeichnet. Man erkennt in den 3 Vorwölbungen bereits die Dreizahl 
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der sich von der Achse sondernden Karpellstiele, in deren jeden 3 Bündel eintreten, 
von denen m jeweils der Dorsalmedianus ist und 1, 1’ die beiden La; 

darstellen. Sie verschmelzen etwas höher miteinander zu dem Ventralmedianus des 
Karpellstieles (v in Abb. 13 IV), der somit aus bifazialem Grunde zu unifazialem 
Bau übergeht. 

Die Karpelle von Helleborus sind von den für Cimicifuga beschriebenen im wesent- 
lichen nur dadurch unterschieden, daß sie nicht gestielt sind. Wir haben hier das- 
selbe Verhältnis, das z. B. auch zwischen Thalictrum aquilegiaefolium L. und Th. 
flavum L. besteht (vgl. Trott 16, 8. 300f.). Es kommt aber bei Helleborus noch 
eine Modifikation hinzu. Während bei Cimicifuga schon infolge der Stielung der 
Karpelle die Querzone der Karpellspreite frei ist, sondert sie sich bei Helleborus 
nicht von der Achse. Sie ist also äußerlich gar nicht zu bemerken. Daß sie trotzdem 





I Z 
Abb. 14. I, II Cimicifuga foetida, Längsschnitt durch eine junge Bliite bzw. eine Karpell- 


anlage; III Längsschnitt : durch den Blütengipfel von Cimicifuga japonica. P Perianth- 
blätter, St Staubblatt K Karpelle. Vergr. in I und III 60fach, in II 110fach. 





vorhanden ist, geht aus dem Leitbündelverlauf hervor, dessen Analyse uns der 
Querschnitt Abb. 10 I bequem ermöglicht. 

Da die Karpelle in verschiedener Höhe an der Achse entspringen, werden sie 
bei einem Querschnitt durch die Basis des Gynaeceums in verschiedener Höhe 
getroffen. Das kommt vor allem darin zum Ausdruck, daß nur bei einem Teil 
die Höhlung angeschnitten ist (Karpelle a bis e in Abb. 101). Ein anderer Teil 
(f bis h in Abb. 10 I) erscheint in Form solider Vorsprünge und ist unterhalb des 
Beginns der Höhlung getroffen. 

In jedes Karpell treten wie bei Cimicifuga 3 Leitbündel ein: der Mittelnerv (m) 
und 2 einander benachbarte Lateralstränge (1 und 1’, Karpelle e bis À in Abb. 10 I). 
Wie man aber aus den Querschnitten der Karpelle 6 bis d derselben Abbildung 
ersieht, vereinigen sich die Lateralstränge auf eine kurze Strecke miteinander 
zu einem Ventralmedianus (v). Es ist dies eine Zone, in der noch keine Plazenten 
hervortreten. Beide Eigentümlichkeiten sind ein Beweis dafür, daß wir es mit einer 
sack- oder schlauchartigen Karpellbasis zu tun haben, die somit auch hier vorhanden, 
aber wegen mangelnder Sonderung von der Blütenachse bzw. vom Vegetations- 
punkt äußerlich nicht sichtbar ist (latente Peltation). Man erhält den Bau des 
Gynaeceums von Helleborus aus den Verhältnissen bei Cimicifuga, wenn man sich 
die Karpellstiele reduziert und die Karpellbasen (Abb. 13 III) im Zentrum durch 
das Gewebe der Blütenachse vereinigt vorstellt. Karpell « in Abb. 10 I ist über 
der peltaten Basis geschnitten. Der Ventralstrang hat sich hier bereits in die beiden 
lateralen Plazentarbündel (1, 1’) gespalten. Wenn die Samenaulage nicht direkt 
dem Karpellrand zu entspringen scheint, so liegt das daran, daß dieser schräg 
getroffen ist. 














280 Wilhelm Troll: 

Im übrigen ist Wert zu legen auf die Beobachtung, daß die Karpelle bei Helleborus 
wenigstens teilweise (vgl. Karpell & in Abb. 10 I) auch noch über ihrer Querzone 
mit der Achse in Verbindung stehen. Gesetzt, dies wäre bei allen Karpellen der 
Fall, so erhielte man ein Querschnittsbild, wie es bei Aquilegia tatsächlich nachweisbar 
ist (Abb. 10 II). 

Wir wollen hier wieder an den Bau des Gynaeceums von Aquilegia 
anknüpfen. Wir konnten an ihm im Insertionsbereich drei freilich 
nur sehr schmale Zonen unterscheiden, die in den Querschnitten Abb. 8 
I bis III dargestellt sind. Die sterile Basis (I) können wir hier außer 
acht lassen. Vergleichen wir dann die beiden anderen Querschnitte 
(II und III) mit denen in Abb. 7 I und II, die durch das Gynaeceum 
von Nigella arvensis geführt sind, so ergibt sich eine verblüffende Über- 
einstimmung. Es weist also der Fruchtknoten von Nigella arvensis dieselbe 
Zonung auf wie die Basis des apokarpen Gynaeceums von Aquilegia. 
Die Ähnlichkeit ist um so größer, als auf die durch die Querschnitte 
Abb. 8 III und Abb. 7 II charakterisierte Übergangszone auch bei Nigella 
eine Region folgt, in der die Fruchtblätter, obschon noch mit Samenanlagen 
ausgestattet, vollkommen frei sind (Abb. 7 III). Verschieden sind die 
beiderlei Gynaeceen nur darin, daß die bei Aquilegia äußerst schmale 
pseudosynkarpe Zone (Abb. 8 II) bei Nigella sehr beträchtlich verlängert 
ist, so daß sie den Hauptteil des Gynaeceums ausmacht. Es handelt 
sich also lediglich um quantitative Unterschiede. 

Damit haben wir die typologische Übereinstimmung des Frucht- 
knotenbaues von Nigella mit der Struktur der Gynaeceen apokarper 
Helleboreen im allgemeinen aufgezeigt. Im nächsten Abschnitt müssen 
wir dafür noch die entwicklungsgeschichtliche Begründung beibringen. 


IV. 

Als erstes Beispiel sei N. damascena gewählt. Es ist das jene Art, 
bei der der apokarpe Bau des Gynaeceums am weitestgehenden zu- 
gunsten einer pseudocoenokarpen Struktur verwischt ist. Nichtsdesto- 
weniger herrscht am Beginn der Entwicklung vollständige Übereinstim- 
mung mit echt a n Helleboreen. 

Ein Längsschnitt durch eine Blütenanlage vor Anlegung des Androe- 
ceums und Gynaeceums ist in Abb. 151 dargestellt. Man sieht den 
Vegetationspunkt als ansehnliche Kuppe meristematischen Gewebes 
hervortreten, an der weiterhin seitlich die Staubblatt- und zuletzt 
die Karpellprimordien sich bilden. Bei Formen wie Cimicifuga wird 
dabei der Gipfel des Vegetationspunktes aufgebraucht, sei es in der 
Weise, daß, wie bei C. japonica, das einzige Fruchtblatt apikal entsteht 
(Abb. 14 III), oder nach Art von C. foetida, wo nach Anlegung der Staub- 
blätter der Rest des Blütenscheitels unter die Primordien der 3 Karpelle 

aufgeteilt wird (Abb. 14 I). 

Nigella verhält sich demgegenüber ganz ähnlich wie Aquilegia, 

d.h. der Rest des Blütenvegetationspunktes erscheint im Zentrum der 
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Blüte als breite flache Wölbung, der die Karpellprimordien seitlich ent- 
springen (Abb. 1511). Der Vegetationspunkt als solcher erfährt zu- 
nächst keine Längenentwicklung, vielmehr verlängern sich die Karpell- 
anlagen und wachsen, wie das in Abb. 15 II mit punktierten Umrissen 
angedeutet ist, über den Blütenscheitel empor. 

Querschnitte durch das Gynaeceum auf diesem Stadium ergeben, 
von oben nach unten geführt, die in Abb. 15 III bis V festgehaltenen 
Bilder, von denen uns vorläufig besonders III und V interessieren. 


a Pp 
(AN 


Abb. 15. Nigella damascena. I Blütenanlagı im Längsschnitt vor Anlegung des Androe- 

ceums und Gynaeceums. II junge Blüte im Längsschnitt nach Anlegung des Androeceums 

und Gynaeceums. III bis V Querschnitte durch ein junges Gynaeceum vor Bildung der 

Samenanlage, III obere, IV mittiere und V untere Zone. In I sind die freien Karpellteile 

quergeschnitten, unter der Schnittebene sind die Karpelle miteinander verbunden (mittlere 

Zone, Schnitt IV). A Achsenscheitel, K Karpelle, St Staubblätter, P Perianthblätter. 
Sonstige Erklärung im Text. Vergr. 50fach. 





In II sind die freien Karpellenden getroffen, während V durch die 
Basis des Gynaeceums geht, in der sich zwischen die Karpelle die 
Blütenachse als verbindendes Gewebe einschaltet, und in der später auch 
ausschließlich die Samenanlagen entstehen. 

Im Verlauf der Weiterentwicklung des Gynaeceums strecken sich 
einerseits die steril bleibenden freien Karpellabschnitte, andererseits ver- 
längert sich die an den Karpellrändern allein Samenanlagen bildende 
pseudocoenokarpe Basis des Gynaeceums, d. h. es wächst der den Frucht- 
blättern und der Blütenachse gemeinsame Abschnitt der Anlage stark 
heran. Man sieht deshalb auf einem Längsschnitt durch ein älteres Ent- 
wicklungsstadium des Gynaeceums das Gewebe der Blütenachse bis ans 
obere Ende der fertilen Karpellabschnitte hinaufreichen (Abb. 16 I). 
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Die anderen Nigella-Arten beginnen mit der Entwicklung des Gynae- 
ceums ebenso wie N.damascena. Beispielshalber sei auf N. arvensis 
verwiesen (Abb. 17I und II). Ganz dasselbe Bild gewähren junge 
Stadien des Gynaeceums von N. hispanica oder N. orientalis, alles Arten, 
denen, wie schon auf 8. 268 zu erwähnen war, gemeinsam ist, daß sie 
nicht nur im verwachsenen Abschnitt, sondern auch in der Basis der 
freien Enden fertil sind. Es verlängert sich bei ihnen die pseudocoeno- 
karpe Basis des Gynaeceums nicht so sterk wie bei N. damascena. 























Abb. 16. mn durch das Gynaeceum von Nigella-Arten. I N.damascena, 
II N. hispanica, III N.arvensis. Achsengewebe punktiert. Vergr. in I und II 12fach, 
in III 20fach. 

Statt dessen greift die Fertilität auch noch auf die freien Karpellteile 
über, was für N.hispanica und N.arvensis aus den Längsschnitten 

Abb. 16 II und III zu entnehmen ist. 

Die Samenanlagen entstehen bei N. damascena in basipetaler Folge: 
die ältesten finden sich oben, nach der Basis hin nehmen die Anlagen 
an Größe ab (Abb. 16 I). Anders bei N. hispanica und N. arvensis (Abb. 16 
II und III). Hier haben wir divergente Anlegung, d.h. die Bildung 
der Samenanlagen schreitet von einer mittleren Zone aus nach der 
Basis und Spitze zu fort, so daß sowohl am oberen wie am unteren 
Ende der Plazenten jüngere Samenanlagen sich finden als in der Mitte. 
Dies deutet darauf, daß eine interkalare Wachstumszone nicht nur im 
basalen Teil des Gynaeceums, der später pseudocoenokarpe Struktur 
zeigt, vorhanden ist, sondern auch über dem Achsenscheitel ein Meristem 
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in Tätigkeit tritt, das für die Verlängerung der freien fertilen Karpellab- 
schnitte verantwortlich zu machen ist. 

Es muß ferner auf eine Eigentümlichkeit hingewiesen werden, die 
schon für Aquilegia zu schildern war, und die sich auch im Verlauf 
der Entwicklung des Nigella-Gynaeceums geltend macht. Es behält 
nämlich auch hier der Blütenvegetationspunkt nicht seine ursprüngliche 
Plastik bei; vielmehr wächst er in derselben Weise wie bei Aquilegia 
sternförmig an den Stellen aus, wo die Ränder benachbarter Karpelle 





Abb.17. Nigella arvensis, Entwicklung des Gynaeceums. I Längsschnitt durch eine junge 

Blüte zur Zeit der Anlegung des Gynaeceums bzw. der Karpelle. II Anlage des Gynaeceums 

aus I, stärker vergrößert. III, IV älteres Entwicklungsstadium des Gynaeceums im Längs- 

schnitt. Der Vegetationspunkt ist wie bei Aquilegia (Abb. 9 III) an den Anlaufstellen 

der Karpellränder in die mit S bezeichneten Fortsätze seitlich und nach oben ausgewachsen. 

H Honigblatt, sonstige Bezeichnungen wie in Abb. 15. Achsengewebe in II und IV 
punktiert. Vergr. in I, III und IV 35fach, in II 70fach. 


in ihn übergehen. Statt bis zu dem axilen Gewebekörper herabzulaufen, 
vereinigen sich diese deshalb schon über der Sohle der Grube, welche das 
Ende der Blütenachse auf älteren Stadien im Zentrum des Gynaeceums 
bildet. Man vergleiche dazu Abb. 17 III und IV! Letztere stellt einen 
Längsschnitt dar, welcher so geführt ist, daß gerade zwei der seitlichen 
Auswüchse des Blütenvegetationspunktes getroffen sind. 

Ein durch das Gynaeceum in Abb. 17 III und IV über dem Achsen- 
scheitel geführter Querschnitt ergäbe das in Abb. 15 IV für N. damascena 
und auf einem fortgeschrittenen Entwicklungsstadium das in Abb. 7 II 
für N.arvensis bezeichnete Bild, das also mit coeno-parakarpem Bau, 
wie es bei oberflächlicher Betrachtung zunächst scheinen könnte, nicht 
das mindeste zu tun hat. 
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In der Erörterung dieser Verhältnisse hat besonders N. Garidella 
eine Rolle gespielt, deren Blütenentwicklung bereits von PAYER (10, 
Tafel 56) in vortrefflichen Abbildungen dargestellt worden war. Auf 
ihnen fußen ÜELAKovsKk? und GoEBEL. Ersterer (3, S. 26) hat die Bilder 
Payers im allgemeinen richtig gedeutet, wenn er sagt, die Entwicklungs- 
geschichte zeige, „daß die Vereinigung mittelst der Achse erfolgt‘. 
„Die Karpelle entstehen um einen gewölbten Achsenscheitel, und dieser 
erhebt sich noch, nachdem die Karpelle auf seiner Spitze nahe zu- 

en sind. Man sollte demnach denken, daß der untere 
ventrale Teil des Faches eines jeden Karpelles rein von der Achse gebildet 
werde oder axil sei. Allein die beiden randständigen Plazenten lassen 
sich am Innenwinkel des Faches unterhalb der Ventralspalte als zwei 
durch eine Furche gesonderte parallele Wülste nach abwärts verfolgen, 
so daß sich hieraus schließen läßt, daß die Blattränder tief unter die 
Basis der Ventralspalte reichen und somit mit der zentralen Achse als 
verschmolzen zu betrachten sind.“ 

Anders jedoch GoEBEL (6, S. 314). Er führt N.Garidella als Bei- 
spiel für „synkarpe Fruchtknotenbildung ohne Beteiligung der Blüten- 
achsenspitze“ auf. Er wurde dazu offensichtlich verleitet durch das ge- 
schilderte Verhalten des Blütenvegetationspunktes, dessen sternförmiges 
Auswachsen eine coenokarpe Fruchtknotenbildung mit teils zentralwinkel- 
ständiger, teils parietaler Plazentation vortäuscht. Aber ebensogut könnte 
man Aquilegia für synkarp erklären, denn bei ihr haben wir im Grunde 
genau denselben Bau des Gynaeceums kennengelernt. Es bestehen 
zwischen dem offensichtlich apokarpen Gynaeceum von Aquilegia wie 
anderer Helleboreen und dem scheinbar coenokarpen Gynaeceum von 
Nigella keine grundsätzlichen, sondern nur gradweise Unterschiede, derart, 
daß die auch bei Aquilegia vorhandene, aber unbeträchtliche pseudocoeno- 
karpe Basalzone bei Nigella eine außerordentliche Entwicklung erfährt. 

Es bleibt schließlich noch die Frage zu klären, wie es zu der seit- 
lichen Verbindung der Karpelle im Gynaeceum von Nigella kommt. 
Sie ist besonders ausgeprägt bei den in Abb. 2 dargestellten Arten, in 
erster Linie bei N.damascena. Bei anderen Arten wie N. arvensis, 
N. hispanica und besonders N. orientalis (Abb. 5 III) sehen wir dagegen 
keinen wesentlichen Unterschied gegenüber der pseudocoenokarpen Basal- 
zone des Gynaeceums von Aquilegia (Abb. 8 II). 

Wir wollen uns zunächst mit einem Schema behelfen, an Hand 
dessen grundsätzlich erläutert; werden soll, um was es sich dabei handelt. 
Abb. 18 I sei der Querschnitt durch ein noch junges Gynaeceum von 
Aquilegia, wie es etwa in Abb. 9II im Längsschnitt dargestellt ist. 
In den Winkeln zwischen den Primordien vollzieht sich der Übergang 
der Karpellränder in die Achse. Die betreffenden Stellen sind schraffiert 
hervorgehoben. Die Vergrößerung der Fruchtblatthöhlungen kann 
dann im Verlauf der Weiterentwicklung auf zweifache Weise zustande 
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kommen: entweder dadurch, daß die frei hervortretenden Karpellteile 
sich vergrößern (Schema Abb. 18 II) oder durch ein bevorzugtes Wachstum 
der in Schema I schraffierten Septen zwischen den Fächern. Im letzteren 
Fall erhielten wir Schema Abb. 18 III, das einem Querschnitt durch das 
Gynaeceum von N.damascena (Abb. 2I) entspricht. 

Wir können aber die seitliche Karpellverwachsung auch aus den 
jungen entwicklungsgeschichtlichen Stadien von N. damascena (Abb. 15 
III bis IV) direkt ableiten, die zu diesem Zweck in die übersichtlichen 
Schemata Abb. 18 IV und V gebracht sind. Abb. 18 IV ist nach dem 
Querschnitt Abb. 15 III gezeichnet, der durch die freien Karpellteile 
geführt ist. An der Basis (Abb. 18 V) gehen die Fruchtblätter in die 


5 G2 


=f v 
Abb. 18. Schemata zum Verständnis des Gynaeceums von Aquilegia und Nigella. Nähere 
Erläuterung im Text. 
Blütenachse über, deren Gewebe (in Abb. 18 V punktiert) sowohl im 
Zentrum wie auch seitlich die Karpelle verbindet. Dieselben Verhältnisse 
werden bei Aquilegia in der Übergangszone zwischen Fruchtblättern 
und Blütenachse angetroffen, aus der Querschnitt Abb. 8I genommen 
ist. Auf ihm stehen die Fruchtblätter ebenfalls nicht nur im Zentrum, 
sondern auch seitlich durch Achsengewebe in Verbindung. Bei Aquilegia 
ist aber diese Zone steril, während bei N. damascena gerade sie es ist, 
welche den Hauptteil des Gynaeceums liefert. Daß die Leitbündel- 
aufspaltung bei Aquilegia erst über dieser Zone eintritt, ist für den Ver- 
gleich dieser Schnitte ohne Belang, da die gleichen Verschiedenheiten 
auch zwischen echt apokarpen Helleboreen vorkommen. 

Es ist also tatsächlich für die Verwachsungserscheinungen im Nigella- 
Gynaeceum allein die Blütenachse verantwortlich zu machen, und es 
ist, entgegen der Ansicht GoEBELs (9, 8. 19081), keineswegs eine bloße 

1 Die bei Abb. 1986 angebrachte Bemerkung „Nach W. Trott“ bezieht sich 
nicht auf eine vorausgegangene Veröffentlichung von mir. Ich stellte die Ab- 
bildung dem verehrten Meister vielmehr bereits vor der Niederschrift dieser Ab- 
handlung, die gedanklich damals schon ausgereift war, zur Verfügung. 
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Frage der Zweckmäßigkeit, „ob man ein solches Pistill als synkarp 
oder apokarp bezeichnen will“. Nach GoEBEL hätte man „zwei Arten 
synkarper Pistille“ zu unterscheiden, „solche, die mit, und solche, die 
ohne Beteiligung der Blütenachse zustande kommen“. Diese Unter- 
scheidung trifft zweifellos zu, z. B. besitzt Geranium ein coenokarpes 
Gynaeceum, an dessen Aufbau die Blütenachse starken Anteil nimmt, 
während das coeno-synkarpe Gynaeceum von T'ulipa von den Karpellen 
allein gebildet wird (vgl. T£orr, 15, 8.3). Beiden aber ist gemeinsam, 
daß ihr Gynaeceum auch dann seine coenokarpe Grundstruktur bei- 
behält, wenn man sich das Achsengewebe entfernt denkt. Anders bei 
Nigella. Käme hier das Achsengewebe in Wegfall, so erhielten wir ein 
dem anderer Helleboreen ähnliches apokarpes Gynaeceum. Wollte man 
einen derartigen Fruchtknoten dennoch als coeno- bzw. synkarp bezeich- 
nen, so müßte es folgerichtigerweise auch bei Aquilegia geschehen, da 
deren Gynaeceum im Grunde denselben Bau aufweist, bloß daß die 
pseudocoenokarpe Basis mehr in den Hintergrund tritt. In Wirklichkeit 
liegen im coeno- und apokarpen Gynaeceum verschiedene Bautypen vor, 
die allerdings in besonderen Fällen, die durch das Verhalten der Blüten- 
achse bedingt sind, konvergent sich annähern können. Aufgabe der 
morphrlogischen Analyse ist es, die dennoch vorhandenen grundsätzlichen 
Unterschiede aufzuzeigen und die abweichenden Ausbildungsformen auf 
jene zurückzuführen, denen sie, trotz gegenteiligen äußeren Anscheins, 
typologisch zugehören. 
Anhang. 


In vereinzelten Fällen kommt es vor, daß die Fruchtknoten einer 
Mehrzahl von Blüten untereinander verwachsen und einen einheitlichen 
Körper bilden, den wir als Syngynium bezeichnen wollen. An sich 
ist sie Syngynienbildung nur möglich bei unterständigen Fruchtknoten, 
die sich gleichsam außerhalb der Blüte befinden und deshalb bei be- 
nachbarten Blüten miteinander verschmelzen können. 

Das bekannteste Beispiel dieser Art findet sich bei verschiedenen 
Spezies der Gattung Lonicera, z.B. bei L. alpigena L. In Abb. 19I 
ist eine der zweiblütigen blattachselständigen Infloreszenzen dieser Pflanze 
dargestellt. Es handelt sich um ein Dichasium, dessen Mittelblüte restlos 
abortiert ist. Die beiden in den Achseln der Vorblätter V, und V, stehenden 
Seitenblüten teilen sich in den Vegetationspunkt der Infloreszenz. Und 
da ihre Fruchtknoten unterständig sind, so ist damit die Möglichkeit 
gegeben, daß sie in einem gemeinsamen, beide umrindenden Achsen- 
körper sich entwickeln. Es spielen sich hier die Vorgänge, die sonst, 
z. B. auch bei den meisten anderen Lonicera-Arten, zur Entstehung eines 
einfachen unterständigen Gynaeceums führen, an den beiden unterstän- 
digen Fruchtknoten zweier benachbarter Blüten ab. 

Der Erfolg ist aus dem Querschnitt Abb. 19 II zu ersehen, der etwa 
in der Mitte des Syngyniums Abb. 19 I geführt ist. Jeder der beiden, 
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aus drei Karpellen bestehenden Fruchtknoten hat an sich seine Selbstandig- 
keit gewahrt, was besonders in der Leitbiindelversrogung zum Ausdruck 
kommt. Die Verwachsung ist also keine sehr innige. Immerhin wird sie 
auch bei der Fruchtbildung beibehalten, so daB eine einfache Beere ent- 
steht, die ihre Doppelnatur äußerlich nur an der Zweizahl der Bliiten- 
narben (N, und N, in Abb. 19 III) zu erkennen gibt. 

Ein anderes Beispiel von Syngynienbildung, das im Rahmen dieser 
Abhandlung ein erhöhtes Interesse beansprucht, liefern die Arten der 
Araceengattung Cryptocoryne, die auch durch andere Besonderheiten 





Abb. 19. Lonicera alpigena. I Jugendliche Infloreszenz; II Querschnitt durch das aus 

zwei Fruchtknoten bestehende Syngynium; III Frucht (Doppelbeere). V,, V. Vorblätter 

der beiden Blüten B, und B,; G, und G, deren Fruchtknoten; S Samenanlagen; N, und 

N, Narben der Blüten an der Frucht. Xylem der Leitbündel in II schraffiert. Vergr. 
in I 15fach, in II 75fach, in III 1*/,fach. 


schon öfter die Aufmerksamkeit auf sich gelenkt haben. Es sei nur 
erinnert an die Ausbildung der Spatha, des Kolbens, der Antheren und 
des Embryos, welch letzterer keine Samenruhe durchmacht und sich schon 
innerhalb der Frucht weiterentwickelt (Vipiparie). Dazu kommt die 
Beschaffenheit der weiblichen Zone der Infloreszenz, die uns nicht in 
Form einzelner weiblicher Blüten, sondern als Syngynium entgegentritt. 

An sich haben die Araceen oberständige Fruchtknoten und insofern 
wäre eine Verwachsung derselben schwer einzusehen. Möglich wird sie 
durch die gänzliche Reduktion des Perianths der weiblichen Blüten, 
die bei den betreffenden Formen demnach allein aus dem Frucht- 
knoten bestehen. 

In Abb. 20 I ist der Spadix einer Infloreszenz von C. Griffithii SCHOTT 
gezeichnet, wie er sich nach Entfernung der Spatha darbietet. An seiner 
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Basis stehen im Kreise (wohl */,-Stellung) fünf, je eine weibliche Blüte 
vertretende Fruchtknoten, über denen noch ebensoviele Rudimente 
(sterile Blüten) vorhanden sind. Nach der Anthese welkt der männliche 
Kolbenabschnitt ab, während der weibliche Abschnitt unter starkem 
Heranwachsen der fünf Fruchtknoten eine ansehnliche Frucht liefert 
(Abb. 20 IT), die der Doppelbeere von Lonicera alpigena darin ähnlich 
ist, daß in ihr eine Mehrzahl coeno- 
karper Gynaeceen zu einem einheit- 
lichen Körper vereinigt ist. 

Bereits BLUME (1, S. 83 und 86) 
war die Verwachsung der Frucht- 
knoten aufgefallen: ,,Ovaria . . . circa 
basin spadicis in pistillum unicum 
pluriloculare connata ... sic ovarium 
unicum aemulans‘‘. Später hat dann 
GOEBEL (7, S. 430) kurz erwähnt, 
der Querschnitt durch den weiblichen 
Teil des Cryptocor yne-Kolbens gleiche 
„täuschend dem eines mehrfächerigen 
Fruchtknotens“. Dieswirdauch durch 
Abb. 21 bestätigt, in der Querschnitte 
durch die Mitte (I) und den oberen 
Teil (II) des Syngyniums wiederge- 
Besen = geben sind. Besonders Abb. 20 I er- 

W. Schwarz delin. weckt den Eindruck, als liege ein ge- 
fachertes coenokarpesGynaeceum mit 
zentralwinkelständigem Ursprung der Samenanlagen vor. Man ist, wie es 
auch BLUME wiederholt geschah (a. a. O., S. 85 f.), versucht, an die Ver- 
wachsung einzelner Karpelle zu einem pistillähnlichen Körper zu denken. 
Zweifellos aber entspricht jedes Fach einem dimeren parakarpen Gynaeceum 
mit basilärer Plazentation, wie sie auch bei verwandten Araceen auftritt. 
Die Verhältnisse sind nur modifiziert dadurch, daß die Pistille in die 
Längenentwicklung der Achse einbezogen werden. Dieser Vorgang soll 
zunächst erläutert werden. 

In Abb. 221 ist schematisiert ein Längsschnitt durch das Gynae- 
ceum von Calla palustris L. dargestellt. Es ist einfächerig und besitzt 
eine basiläre bzw. zentrale Plazenta mit mehreren Samenanlagen. Bei 
anderen Araceen mit ähnlichem Bau des Gynaeceums ist nur eine 
einzige große Samenanlage vorhanden (z. B. Aglaonema und Pinellia). 
Die Ableitung dieser Verhältnisse aus einem typischen coeno-synkarpen 
Gynaeceum stößt bei den Araceen wegen der großen Zahl der Binde- 
glieder auf keine Schwierigkeiten, während sonst Fruchtknoten mit 
zentraler Plazentation recht umstritten zu sein pflegen. Parallel geht hier 
mit dem Übergang aus zentralwinkelständiger oder parietaler Plazentation 
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zu basilärer bzw. zentraler eine Vereinfachung des Fruchtknotenbaues ; 
da auch in der Narbenregion keine getrennten Abschnitte zu erkennen 





Abb. 21. Cryptocoryne Griffithii, Querschnitte durch das Syngynium in der Mitte (I) 
und in der oberen Hälfte (II). S Samenanlagen. Leitbtindel schraffiert. Vergr. 20fach. 


sind, vielmehr das Gynaeceum in einem einheitlichen, rings mit Papillen 
besetzten Rand endigt, so hat es den Anschein, als sei der Fruchtknoten 
nur von einem Karpell gebildet. Unter diesem Gesichtspunkt werden 





14 


Abb. 22. Cryptocoryne Griffithü. I, II Schemata zum Verständnis des Fruchtknotens. 

Erklärung im Text. III Längsschnitt durch einen der fünf, zu dem Syngynium vereinigten 

Fruchtknoten. S Samenanlagen, N Narbe, G Griffelkanal. Leitbündel schraffiert. Vergr. 
16fach. 


auch zahlreiche andere Gynaeceen, die man für monomer gehalten hat 
(z. B. Berberidaceen), neu zu bearbeiten sein. 

Auch Cryptocoryne besitzt ein Gynaeceum nach Art des in Abb. 22 I 
schematisiert dargestellten. Es ist aber dadurch verändert, daß das durch 
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Schraffierung gekennzeichnete Gewebe der Basis und unteren Frucht- 
knotenwand in die Längsstreckung der Achse miteinbezogen wird. 
Auf diese Weise kommt die Form des Schemas Abb. 22 II zustande, 
das z. B. bei Pistia Stratiotes L. verwirklicht ist. Es ist aber auch identisch 
mit dem empirischen Langsschnitt durch einen Cryptocoryne-Frucht- 
knoten (Abb. 22 III), woraus sich ergibt, daß dessen Plazenta als basilar 
bzw. zentral zu betrachten ist trotz des gegenteiligen äußeren Anscheins. 

Dazu kommt aber noch als weitere Modifikation die seitliche Ver- 
wachsung der Fruchtknoten untereinander. Dieser Vorgang bietet für 
das Verständnis keine Schwierigkeiten mehr, da er sich rein formal 
ebenso abspielt wie bei Aquilegia oder Nigella, für welche er in Schema 
Abb. 18 I bis III erläutert worden ist. Was bei Nigella an einem ein- 
fachen apokarpen Gynaeceum sich vollzieht, tritt hier an einer Mehrzahl 
von Fruchtknoten ein, die mit den Karpellen des Nigella-Gynaeceums 
insofern vergleichbar sind, als auch sie seitlich an einem Achsenorgan 
dicht beisammensitzen. In beiden Fällen handelt es sich um die Zu- 
sammenfassung der Anlage nach selbständiger Organe durch die Wachs- 
tumsverhältnisse der Achse, der sie entspringen. 


Zusammenfassung. 


1. Unter den im allgemeinen apokarpen Helleboreen besitzen die Arten 
der Gattung Nigella (einschließlich Garidella und Nigellastrum) ein 
Gynaeceum, das aus einer Anzahl mehr oder minder weit zu einem 
einheitlichen Fruchtknoten verwachsener Karpelle besteht und deshalb 
als synkarp beschrieben wurde. 

2. Eine eingehende Analyse des apokarpen Gynaeceums von Aquilegia 
lehrt, daß auch dessen Karpelle an der Basis miteinander vereinigt 
sind. Es läßt sich aber auf Grund der Entwicklungsgeschichte zeigen, 
daß es sich nicht um coenokarpen Bau handelt, sondern um eine Ver- 
einigung der Fruchtblätter durch Gewebe der Blütenachse (pseudo- 
coen r Bau). 


3. Das Gynaeceum der Nigella-Arten wird ebenso angelegt wie das- 
jenige apokarper Helleboreen vom Typ der Aguilegia. Während bei 
letzterer die pseudocoenokarpe Basalzone jedoch unentwickelt bleibt, 
nimmt sie bei Nigella an der Bildung des Fruchtknotens starken Anteil, 
so daB dieser, obwohl er von einer echt apokarpen Anlage ausgeht, einen 
coenokarpen Bau vortäuscht. 

4. Am innigsten ist die Karpellverwachsung bei Arten wie Nigella 
damascena. Bei anderen Arten (z.B. N. arvensis) dagegen reicht die 
Achsenverbindung nur bis zur halben Höhe der fertilen Karpellabschnitte. 
Darüber sind die Fruchtblätter völlig frei. Auch in dem Vorhandensein 
dieser Übergangsformen kommt die apokarpe Grundstruktur des Nigella- 
Gynaeceums zum Ausdruck. 





Beiträge zur Morphologie des Gynaeceums. III. 291 


5. Die Annahme latenter Peltation der Karpelle von Helleborus, 
Aquilegia und anderen Helleboreen findet in der Untersuchung des Leit- 
bündelverlaufes insofern ihre Bestätigung, als die beiden Lateralstränge 
der Karpellspreite in der mit der Achse vereinigten Basis auf eine kurze 
Strecke zu einem Ventralmedianus verschmolzen sind. Es ist dies die 
letzte Andeutung des unifazialen Karpellstieles anderer Helleboreen 
(Cimicifuga). 

6. Anhangsweise wird die Verwachsung der Fruchtknoten einer Mehr- 
zahl von Blüten zu einem einheitlichen Körper, der wie ein einzelner 
Fruchtknoten aussehen kann, besprochen (Syngynium). Ein besonders 
merkwiirdiger Fall dieser Art findet sich in der Araceengattung Crypto- 
coryne. 
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DIE REIZBARKEIT DER CATASETIDEN-BLUTEN. 
Von 
HERMANN V. GUTTENBERG. 
Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 8. August 1933.) 


MANSFELD, der kürzlich die Gattung Catasetum einer dankenswerten 
Revision unterzogen hat (1932), hat in einer weiteren Arbeit (1930) 
sich auch mit der Abschleuderung des Stipes befaßt und ist dabei zu 
der Überzeugung gelangt, daß es sich hierbei um einen einfachen 
mechanischen Auslösungsvorgang handle. Eine Reizerscheinung soll 
nicht vorliegen. MANSFELD meint, daß die Verbiegung des Stipes die 
Hautfalte bewegt, die am Antennengrunde die Verbindung zur Kleb- 
scheibe herstellt. Durch diese Bewegung soll der lose Verband zer- 
rissen werden. Als Erwiderung möchte ich im folgenden einige Befunde 
über verschiedene Catasetiden mitteilen. 


Catasetum discolor LpL. var. roseo-album (Hoox.) Mansr. 
(= Catasetum ciliatum Bars. Ropr.). 


Von dieser Art erhielt ich im Vorjahre eine größere Anzahl kräftiger 
Pflanzen aus Brasilien, darunter zwei Exemplare mit Fruchtständen. 
Sie trieben im April und Mai dieses Jahres zahlreiche große Blüten- 
stände, die indessen ausschließlich männliche Blüten trugen. Die bis 
70 em hohe, aufrechte, derbe Achse entwickelt 20—30 Blüten, die als 
Knospen bald eine „nickende‘ Stellung einnehmen. Beim Aufblühen 
erhebt sich der Fruchtknoten etwa bis zur Horizontalen, wobei er sich 
in seinem basalen Teile geradestreckt, während der apikale durch eine 
kräftige Krümmung die Blüte abwärts dreht. Das Labellum krümmt 
sich etwas entgegen, so daß es im Normalfall etwa horizontal liegt, wobei 
seine Wölbung oben, die Öffnung unten zu liegen kommt. Die Blüten 
sind positiv phototrop, und das führt dazu, daß sie bei einseitiger Be- 
leuchtung durch Krümmung und Torsion des Fruchtknotens die Labellum- 
grube mehr oder weniger zum Lichte drehen. 

Nach Angabe des Sammlers wächst Catasetum ciliatum, das MANSFELD 
jetzt unter Catasetum discolor eingereiht hat, nicht epiphytisch, sondern 
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auf trockenem Sandboden, fast immer in Gesellschaft der stammlosen 
Palme Orbignya sabulosa Barb. Rodr., an deren Wurzelstock man sie findet. 
Catasetum discolor ge- 
hört zum zweigeschlecht- 
lichen Subgenus Ortho- 
catasetum und zwar zur 
Sektion Pseudocatasetum, 
die keine Antennen be- 
sitzt. Daher war diese 
Artfürreizphysiologische 
Studien besonders inte- 
ressant. Über das Ver- 
halten des Stipes kenne 
ich nur zwei kurze An- 
gaben von MANSFELD: 
„Der Stipes zeigt eine 
schwache  Streckbewe- 

gung, durch die die Kleb- 
Abb. 1. Cutasetum discolor Lb1.. var. roseo-album (Hook.) 


scheibe aus der Narben- MANSF. Schräg orientierte Blüte ohne Pollinarium. Man 


höhle herausgezogen und beachte die Antennenstiimpfe seitlich der Narbenhöhle, die 
- 3 Schuppe an ihrem Grunde und das glänzende Band, das 
nach vorn gestreckt wird zum Labellum führt. Etwa 1,25 x. 


(1932). In einer früheren 

Arbeit (1931) wird dies etwas näher ausgeführt. Das Pollinarium soll, 
wie ich es bei Catasetum Russellianum (Subgenus Clowesia, hermaphrodit,) 
fand, nicht abgeschleu- 
dert werden, vielmehr 
soll sich der Stipes von 
selbst loslösen und vor- 
strecken. Die Bewegung 
könne man auch ‚durch 
leichten Druck auf die 
Seiten der Säule neben 
der Narbenhöhle mecha- 
nisch auslösen‘. 

An der offenen Blüte 
(Abb. 1 und 2) beobachten 
wir folgendeVerhältnisse. 
DiedreizartenSepalasind 
vollkommen zum Frucht- 
knotenzurückgeschlagen. x 

‘ Abb. 2. Catasetum discolor Lp... var, roseo-album (Hoo«.) 
Die etwas derberen und yaxsr. Blüte mit Pollinarium in Normallage. Etwa 1,25 x. 
größeren paarigen Petala 
stehen parallel steil abwarts gerichtet in etwa rechtem Winkel zum 
Labellum. Vor ihnen erhebt sich die kurze derbe Säule. An ihrem oberen 

20* 
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Ende besitzt diese eine Grube, in der die große, kappenförmige Anthere 
liegt. Das Säulenende ist nur zu einem stumpfen Zahn ausgezogen, nicht 
geschnäbelt. Auf die Anthere folgt der Rostellumbuckel, der von einem 
breiten Stipesband bedeckt ist, das sich in die Narbenhöhle zieht und 
hier an die Klebscheibe ansetzt. Die Seitenränder der Narbenhöhle sind 
nach innen geschlagen, der untere Rand der Höhlung aber bildet eine 
nach außen vorspringende Schuppe. An der Stelle, wo die Seitenränder 
an diese Schuppe grenzen, entsteht eine Hautfalte, die in Form eines 
Stumpfes vorragt (Abb. 1), so daß man von zwei kurzen Antennen- 
ansätzen sprechen kann. Die Lippe ist schüsselförmig, wie die übrigen 
Blätter der Blüte grünlichgelb oder fast elfenbeinfarben, aber mit zahl- 
reichen purpurbraunen Querstreifen im Inneren versehen. Das Innere 
ist samtig, nach vorne zu zottig behaart. Die Seitenränder sind nach 
außen zurückgeschlagen, mit langen derben, meist rotbraunen Fransen 
reichlich versehen. Die Spitze des Labellums war bei einigen Pflanzen 
glatt begrenzt, bei anderen gleichfalls gefranst. Das Labellum ist mit 
dem Säulengrund durch ein kräftiges glänzendes Band verbunden (Abb. 1). 
Von histologischen Beobachtungen sei folgendes mitgeteilt. Der 
samtige Belag im Innern der Lippe besteht aus Futterhaaren. Am 
Grunde der Lippe sind es eigentlich nur Papillen, am Vorderrande aber 
Zellreihen, die bis zu acht Zellen zählen können. Die Haare sind außer- 
ordentlich zart und hinfällig. Ihre dünne Membran ist in Chlorzinkjod 
unfärbbar, in Sudan III glaubt man eine äußerst dünne Kutikula zu 
sehen. Die Wand ist semipermeabel, wie ich es (1933) bei Blütentrichomen 
mancher Tropenpflanzen fand: Chlorzinkjod bewirkt erst Plasmolyse. 
Die Zellen sind plasmareich, enthalten aber mehrere anthocyanhaltige 
Vakuolen. Im Plasma treten massenhaft Fettropfen auf, dazwischen 
mit zahlreichen, winzigen Stärkekörnchen. Dieselben 
Inhaltsstoffe findet man in dem unter den Haaren liegenden Gewebe 
des Labellums. Dieses Gewebe beginnt mit kleinen Zellen, die erst mehr 
Fett, in tieferen Schichten mehr Stärke enthalten. Da, wo Fettbildung 
stattfindet, färbt sich die Stärke mit Jod rotbraun bis rotviolett, wie ich 
es auch bei den Fetthaaren der Costus-Arten fand. Die untere Epidermis 
besitzt sehr dicke Außenwände. Schnitte durch das Labellum mit 
Mittonschem Reagens oder FExzINGscher Lösung behandelt ergaben 
keine Eiweiß- oder Zuckerreaktion. Die Fransen des Labellums bestehen 
aus anthocyanerfüllten Zellen, ihre Epidermis ist papillös-haarförmig. 
Das Band, das Labellum und Säule verbindet (Abb. 1), zeigt eine derbe, 
glatte Epidermis, darunter inhaltsarme langgestreckte Zellen. Der 
Stipes ist so gebaut, wie bei der Sect. Meizocatasetum, in welcher Mans- 
FELD die mit Antennen versehenen Catasetum-Arten zusammenfaßt. 
Dies bestätigt die nahe Verwandtschaft dieser beiden Sektionen des 
Subgenus Orthocatasetum und schafft einen deutlichen Gegensatz zum 
hermaphroditen Subgenus Clowesia, bei dem ich (1930, Catasetum Russell- 
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ianum) einen ganz anderen Stipes antraf. Der Stipes von Catasetum 
ciliatum zeigt flach gelegt die Form einer herzförmigen Platte, die sich 
dann sehr rasch zur Klebscheibe verjiingt. Beim Abspringen rollen sich 
die Ränder sehr stark ein, so daß eine Tüte entsteht, die durch ein Gelenk 
mit der Klebscheibe verbunden ist. Der Längsschnitt zeigt, daß eine 
sehr starke Kutikula vorhanden ist; sie ist 2—3mal so dick wie bei den 
übrigen von mir untersuchten Catasetum-Arten. Es folgt eine ebenso 
dicke Außenwand. Die Zellen haben nach innen zu die gleichen schief 
gelagerten und übereinander geschichteten schlauchförmigen Enden, wie 
ich sie früher für Catasetum beschrieb. Es folgen einige Lagen quer- 
getüpfelter, gestreckter Zellen. Die Außenschichten der Kutikula befinden 
sich in starker Zugspannung. Die Kutikula springt leicht ab und rollt 
sich dann stark nach außen ein. 

Da mir eine große Anzahl von Blüten zur Verfügung stand, konnte 
deren reizphysiologisches Verhalten eingehend geprüft werden, wobei 
mich Kollege Bauch in dankenswerter Weise unterstützte. 

Ich wiederholte zunächst verschiedene Versuche, die ich schon früher 
an Catasetiden angestellt hatte. Wird in die Narbenhöhle ein Tropfen 
Alkohol gebracht, so erfolgt fast sofort die Ausschleuderung des Polli- 
nariums. Glycerin hat die gleiche Wirkung, nur verstreicht erst eine 
kurze Zeit bis zur Explosion. Daraus geht schon im Gegensatz zur 
Angabe von MANnSFELD hervor, daß hier die gleiche Abschleuderung 
wie bei den Antennen tragenden Catasetum-Arten vorliegt. Voraussetzung 
ist, daß die Bliiten ‚reif‘ sind. Sie werden es erst am 2. oder 3. Tag 
der Entfaltung, zur gleichen Zeit, in der der intensive, schwer zu be- 
schreibende Geruch auftritt. Die obersten Blüten der Achse sind stets 
am wenigsten ‚reif‘, hier kommt es vor, daß sich der Stipes nur mit 
der Klebscheibe vorstreckt ohne abzuspringen, nicht nur bei diesem, 
sondern auch bei den folgenden Versuchen. Die oben angegebenen 
machen es klar, daß die Lösung der letzten Verbindungen zwischen 
Rostellum und Klebscheibe auch hier durch eine Turgorsenkung bewirkt 
wird. In diesem Sinne ist es auch zu deuten, daß von Blüten, die in 
Ätherluft gebracht werden, der Stipes nach ®/, Stunden von selbst 
abspringt ; die Blüte zeigt gleichzeitig durch Braunwerden eine Schädigung 
an. Auf verschiedene andere Verletzungen reagiert die Blüte nicht. So 
bleibt z. B. wirkungslos: Zerstörung des Labellums durch eingetropfte 
Schwefelsäure oder Verbrennung mit Hilfe eines Brenngla es, Abschneiden 
der Fransen, wenn dies mit einer scharfen Schere so vorsichtig geschieht, 
daß sich das Labellum nicht bewegt; unter dieser Voraussetzung wirken 
auch seitliche Einschnitte in das Labellum mit einem Rasiermesser nicht. 

Am wichtigsten ist die Frage nach der Berührungsempfindlichkeit. 
Wird die ganze Blüte am Schaft gestoßen oder dieser geschüttelt, so 
erfolgt keine Explosion. Wird aber das Labellum ganz leicht durch 
Auflegen des Fingers zur Säule (nach unten) oder nach oben verbogen, 
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so erfolgt sofortige Ausschleuderung. Dabei ist das Biegen nach unten 
wirksamer. Das Wort Biegen ist dafür nicht ganz passend, da eine 
sichtbare Verbiegung gar nicht zustande zu kommen braucht. Das 
fleischige Labellum ist vollkommen starr, ein leiser Druck auf seinen 
vorderen Rand hat nur eine Spannungsänderung im Gelenkbande zur 
Folge. Die antennenähnlichen Stümpfe sind in keiner Form reizbar, 
das Gelenkband nur bei stärkerem Stoß, der es wohl schon etwas verbiegt. 
Sofortige Explosion hat aber die Berührung des nach außen gebogenen 
unteren Randes der Narbenhöhle (der „Schuppe‘‘) zur Folge. Diese 
Schuppe ist ein ganz dünner Gewebestreifen, der sich bei der Berührung 
leicht verbiegen läßt. Glycerin auf die Schuppe gebracht bleibt wirkungs- 
los, hingegen erfolgt sehr rasch Explosion, wenn man die Schuppe ansengt. 
Dies gelang, indem man das Licht einer Bogenlampe durch passende 
Linsen auf die Schuppe punktförmig konzentrierte. Wird der Bıenn- 
punkt auf das Dach der Narbenhöhle gerichtet, so wird der Stipes 
gleichfalls ausgeworfen. Berührung einer seitlichen Narbenflanke hat 
keine Wirkung, erst ein ziemlich starker Stoß bewirkt die Explosion. 
Diese kommt aber sofort zustande, wenn man beide Flanken gleich- 
zeitig leise berührt, was mit dem Verhalten mancher Cycnoches-Arten 
übereinstimmt. Werden die paarigen Petala leicht gegeneinander ge- 
drückt, so erfolgt Ausschleuderung, ebenso wenn man sie nach hinten 
biegt, nicht aber beim Biegen nach vorne. 

Den Insektenbesuch kann man sich verschiedenartig vorstellen. 
Entweder das Insekt setzt sich auf den Helm und beugt sich nach innen, 
dann drückt es das Labellum herab, und das Pollinium fliegt ihm auf den 
Rücken, oder es umklammert Säule und paarige Petala, und das Polli- 
nium trifft seine Unterseite. Vielleicht dienen auch die Fransen als 
Anflugstelle, sie müssen dann hebelartig wirken und das Labellum 
herabziehen. 

Aus all dem ergibt sich, daß Catasetum discolor viel empfindlicher 
ist als alle übrigen Catasetum-Arten. Weder die Bewegung der Lippe 
noch die der Petala, auch nicht die Berührung oder Verbrennung der 
Schuppe kann sich irgendwie mechanisch auf das Rostellum übertragen. 
Es besteht somit nicht der leiseste Zweifel, daß es sich um eine echte 
Reizbewegung handelt. Das beweist auch noch ein weiterer Versuch. 
Sind Blüten sehr reizbar, so erfolgt die Ausschleuderung auch dann, 
wenn man die Blüten abschneidet und am Fruchtknoten ruhig in der 
Hand hält, ohne irgendeinen Teil der Blüte zu bewegen. Bei einigen dieser 
Versuche, besonders beim letzten, kann es sich nicht um eine thigmische 
Reizbarkeit handeln, vielmehr bilden hier offenbar hydrostatische Ver- 
änderungen die Voraussetzungen für die Ausschleuderung. Sie können 
erzielt werden durch Zerschneiden der Leitungsbahnen, durch Ver- 
änderung der Zug- und Druckspannungen im Gelenk, durch ebensolche 
an der Basis der Petala. An thigmische Reizbarkeit wäre nur in den 
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Fällen zu denken, wo Berührung der Schuppe oder beider Narbenseiten- 
ränder den Effekt auslöst, schließlich die Berührung der Klebscheiben- 
ansatzstelle, die auch wirksam ist, wogegen direkte Berührung des Stipes 
erfolglos bleibt. Bei den genannten Berührungen, abgesehen von der 
letzten, wird offenbar die eigentliche Reaktionszone getroffen, d.h. die 
Zone, die auf hydrostatische Druckveränderungen in ihrer Umgebung 
mit Turgorsenkung reagiert. Das Zentrum der hydrostatischen Druck- 
schwankungen ist offenbar hier die Säulenbasis. Sie wird von einem 
Gewirr sich verzweigender Gefäßbündel durchzogen. Faßt man alles 
zusammen, so steht Catasetum discolor in seiner Reizbarkeit Mimosa 
am nächsten, doch kann man von Seismonastie nicht sprechen, da 
einfaches Schütteln keine Wirkung hat. Die Ähnlichkeit liegt darin, 
daß der Außenreiz hydrostatische Schwankungen zur Folge hat, die 
ihrerseits an bestimmten Stellen Turgorsenkung bewirken, ferner, daß 
diese Stellen selbst bei Berührung reizbar sind. 


Catasetum iniegerrimum Hook. 

Diese von mir früher (1928) als Catasetum viridiflavum bezeichnete 
Art eignet sich zur Entscheidung der von MANSFELD neuerdings auf- 
geworfenen Frage nach der Reiz- 
barkeit besonders gut. Die Ränder 
des helmförmigen Labellums um- 
fassen nämlich die Antennen am 
Grunde derart, daß sich eine Ver- 
biegung der im Labellum einge- 
schlossenen Antennenspitzen me- 
chanisch nicht auf den Kleb- 
scheibenansatz übertragen kann 
(Abb. 3). Beide Antennen sind 
reizbar, die vorgestreckte ist emp- 
findlicher. Ich habe nun die An- 
tennen durch einen Helfer ver- 
biegen lassen, während ich selbst 
die Hautfalte am Grunde der An- 
tenne mit der Lupe beobachtete. In 
der intakten Blüte ist der Eingang 
in das Labellum so klein, daß man 
kaum etwas anderes tun kann, als app. 3. Catusetum integerrimum Hook. Man 
die vorgestreckte Antenne abwärts —. le ah mn me 
zu drücken ; die zweite Antenne ist À u 
zum mindesten für ein einkriechendes Insekt unerreichbar (Abb.4). Schon 
ein leichtes Herabbiegen der vorgestreckten Antenne hat die Explosion 
zur Folge. Dabei findet sicher auch nicht die geringste Bewegung der 
Hautfalte statt, auch dann nicht, wenn man stärker verbiegt als zur 
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Reizung notwendig ist; das gilt auch fiir eine seitliche Verbiegung im 
intakten Labellum. Erst wenn man dieses entfernt (Abb. 4), ist es 
möglich, sowohl die gerade als 
auch die gekrümmte Antenne so 
stark seitlich zu verbiegen, daß 
die Hautfalte am Rostellum sich 
ganz schwach bewegt. Bei Cata- 
setum integerrimum ist also gleich- 
falls nicht daran zu zweifeln, daß 
eine Reizbewegung vorliegt. Die 
Antenne besteht durchaus aus 
lebenden Zellen, und es muß die 
mechanisch aufgezwungene Span- 
nungsänderung dieser Zellen die 
Reizursache sein. 

Der Helm von Catasetum inte- 
gerrimum ist außen grün, innen 
orangegelb. Die gelbe Schichte 
reicht tief nach innen und be- 
steht aus dichtgelagerten Zellen, 
die sehr viel Plasma, Fett und 
Abb. 4. Catasetum integerrimum Hook. Labellum Stärke enthalten. Die Sepala und 
längs durchschnitten, ein Sepalum entfernt. Petala sind grün, die ersten 

Etwa 1,25 x. à = 
innen rot überlaufen oder punk- 
tiert. Die Blüte besitzt einen intensiven kümmel-anisartigen Geruch. 
Der Bau von Stipes und Klebscheibe entspricht dem der übrigen Arten. 





Catasetum Gnomus LINDEN et R. f. 

Auch von dieser Art standen mehrere Blütenstände zur Verfügung. 
Sie besitzt ein reichlich rotbraun geflecktes, sackartiges Labellum mit 
elfenbeinfarbigem, fleischigen und gezackten, nach außen umgestülpten 
Rande (Callus). Die Grundfarbe der Blüte ist grün, auch die Sepala und 
Petala sind mehr oder minder rotbraun überzogen oder gefleckt. Die 
Stellung der Blüten am aufrechten Schaft ist die gleiche wie bei Catasetum 
discolor. Die importierten Pflanzen besaßen einen dichten Bestand 
senkrecht nach oben ragender, ein Nest bildender Wurzeln, wie sie 
besonders für Cymbidium- und Grammatophyllum-Arten bekannt ge- 
worden sind. Ich fand sie weniger zahlreich auch bei Catasetum inte- 
gerrimum und Catasetum Russellianum. 

Über die mit den Blüten angestellten Experimente sei folgendes 
berichtet. Verbiegen des Labellums oder der übrigen Blätter bleibt 
wirkungslos. Die vorgestreckte Antenne wird schon durch leichte 
Berührung gereizt, die rückwärtige erst durch stärkere Verbiegung. 
Berührung der Antennenansatzstellen führt auf beiden Seiten zur 
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Explosion, gemeint sind die Stellen, wo die Antennen frei werden. Héher 
oben wirkt die Berührung der Hautfalte sofort, nicht aber eine kräftige 
Berührung der derben äußeren Wölbung der Antenne. Durchschneiden 
der vorgestreckten Antenne bewirkt sofortige Ausschleuderung. Wird die 
vorgestreckte Antenne an ihrer Ansatzstelle durch ein Brennglas erhitzt, 
so erfolgt nach kurzer Bestrahlung Ausschleuderung, die andere Antenne 
kann aber hier bis zur Bräunung versengt werden, ohne daß es zur 
Reaktion kommt. Wird der Stipes stärker gestoBe., so streckt er sich 
ohne Ausschleuderung gerade. Diese kommt aber auch hier zustande, 
wenn man Glycerin oder Alkohol in die Narbenhöhle träufelt. 

Bei dieser Art überträgt sich eine stärkere Verbiegung besonders 
der vorgestreckten Antenne auf die Hautfalte. Umgekehrt veranlaßt 
diese bei Druck einen Ausschlag der Antenne. Ob die leise Verbiegung 
der Falte zur Trennung der Klebscheibe führen kann, sei dahingestellt, 
jedenfalls beweist der Versuch mit dem Brennglas, daß Explosion auch 
ohne Bewegung der Falte eintreten kann, daß es also auch hier eine 
Reizbewegung gibt. f 

Der ganze Callus stellt ein mächtiges Futtergewebe dar, die Zellen 
sind fast ganz mit trübem Plasma und Fett gefüllt. Stärke scheint ganz 
zu fehlen. Auch das übrige Labellum enthält oberseits die genannten 
Inhaltsstoffe. Der Stipes zeigt den üblichen Bau. 


Catasetum macrocarpum L. C. Ricx. 

Von diesem stand mit nur ein Blütenstand mit wenigen Blüten zur 
Verfügung. Trotzdem konnte eine wichtige Feststellung gemacht werden. 
Es ergab sich nämlich, daß die zurückgebogene Antenne unempfindlich 
war. Man konnte sie so stark verbiegen, daß die Hautfalte sich deutlich 
bewegte, ohne daß dies die Ausschleuderung zur Folge gehabt hätte. 
Diese erfolgt aber bei ganz schwachem Verbiegen der vorgestreckten 
Antenne. Somit kann die Hautfaltenbewegung wenigstens bei dieser 
Art nicht zum Zerreißen der letzten Verbindungen führen. 


Catasetum saccatum var. Christyanum (R. f.) MAnsF. 

Bei dieser Art sind, wie schon Darwin angibt, beide Antennen reizbar. 
Sie sind zart und bestehen aus lebenden Zellen. Genauere Studien über 
die Reizbarkeit wurden hier nicht gemacht. Im ganzen ist das Verhalten 
dem von Catasetum Gnomus ähnlich. An welkenden Blüten streckt sich 
der Stipes gerade, wobei die Klebscheibe herausgezogen wird. Er springt 
aber dann nicht ab. Die gefransten Ränder des Labellums sind stark 
zurückgeschlagen, so daß dieses schließlich von oben gesehen einer recht- 
eckigen Platte gleicht, die im vorderen Drittel eine tiefe Aussackung 
trägt. Der Rand dieser Grube ist fleischig, mit einem Callushöcker vorne 
und zwei solchen Höckern rückwärts. Hier ist das Labellum fast weiß, 
während es sonst wie die übrige Blüte gelbgrün und reichlich rotbraun 
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gefleckt ist. Callus und Grube bestehen aus Zellen, die sehr viel Fett 
enthalten, auch läßt sich Zucker nachweisen. Die Epidermis besitzt eine 
briichige Kutikula. Die vorgestreckte Antenne reicht gerade bis zur 
Grube, muß also beim Abfressen des Futtergewebes vom Insekt berührt 
werden. Die Blütenachse ist hängend, die Fruchtknoten krümmen sich 
ohne zu tordieren steil auf, so daß die Säule schräg aufwärts und das 
Labellum schräg abwärts zeigt. Ich besitze eine in Brasilien aufge- 
nommene Photographie, die ein Exemplar darstellt, das einen Frucht- 
stand und einen männlichen Blütenstand trägt. Es kommt also auch 
in der Heimat der Pflanze vor, daß an einem Exemplar hintereinander 
weibliche und männliche Blüten entstehen. 


Cycnoches Haagei Roper. 
konnte ich im November 1931 und 1932 untersuchen. Allerdings standen 
mir nur wenige Bliiten zur Verfiigung. Cycnoches Haagei gehért zur 
Sektion Eucycnoches, deren männliche Blüten von den weiblichen nur 
wenig abweichen. Das Labellum ist ganzrandig, steil aufgerichtet, 
derbfleischig, bis 3mm dick. Es ist rückwärts grün, vorne elfenbein- 
farben, glänzend, mit einigen größeren orange gefärbten Punkten 
versehen. Etwas hinter der Mitte liegt median eine kleine Grube, die 
von zwei seitlichen zangenförmig zusammenneigenden Zähnen überwölbt 
wird. Petala und Sepala spreizen seitlich ab, sind erbsengrün mit 
spärlichen rotbraunen Flecken. Die Säule ist schlank, springt senkrecht 
vom Labellum vor und krümmt sich stark nach oben. 

Schnitte durch das Labellum zeigen, daß die gelblichweiße Schichte 
die Hauptmasse ausmacht, nur zu unterst liegt das grüne Gewebe. Die 
Schnittflächen werden an der Luft sofort braunrosa. Schnitte in MILLONs 
Reagens gelegt werden alsbald ziegelrot. Die obere Kutikula des Labellums 
ist derb, aber eigenartig brüchig, die obersten Zellagen enthalten sehr 
viel Plasma mit Inhaltstropfen, die zum Teil aus Fett, zum Teil aus 
Eiweiß bestehen. Weiter unten treten diese Stoffe zurück, dafür tritt 
reichlich Stärke auf, auch hier in kleinen Kügelchen, die einzeln oder 
zu mehreren im Leukoplasten liegen. Die Stärke färbt sich nur zum Teil 
violett, zum größeren Teil rotbraun. Die Zähne führen besonders reichlich 
Fett und Eiweiß, auf ihrer Innenseite tragen sie Zotten mit gleichem 
Inhalt. Die Kutikula der Grube ist in hohe Falten gelegt. Die untere 
Epidermis ist hoch papillös und fast ebenso reich an Inhaltsstoffen. Der 
Stipes ist dem der früher untersuchten Arten (GuTTENBERG 1915) sehr 
ähnlich. Seine Epidermis besteht aus großen hohen Zellen, die Außen- 
wand ist kaum kräftiger als die Radialwände, auch die Kutikula nicht 
ungewöhnlich dick. Es folgen bis zu 10 Lagen längsorientierter, sehr 
derbwandiger, getüpfelter Zellen, die meist etwas gebogen sind und 
wellenförmige Zellreihen bilden. In den Tangentialwänden ist viel Kutin 
eingelagert. Den Abschluß nach innen bilden einige unregelmäßige Zell- 
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schichten, die allmählich in das Trennungsgewebe übergehen. Die Kleb. 
scheibe entspricht durchaus der anderer Arten. 

An den wenigen Blüten erzielte ich die Ausschleuderung nur dann, 
wenn die Flanken der Narbenhöhle gleichzeitig berührt wurden, nicht 
aber bei Verbiegen der Säule, auch nicht bei Berührung des Filamentes, 
d. h. des fadenförmigen kurzen Bandes, das die Antherenklappe mit dem 
Rostellum verbindet und das beim Abspringen reißt. Die Verhältnisse 
liegen hier demnach so, wie ich sie früher (1915) bei Cycnoches maculatum 
Lpr. und Cycnoches stelliferum Loop». antraf. 


Cycnoches pentadactylon Lox. 

ähnelt sehr dem früher untersuchten Cycnoches maculatum, beide gehören 
zur Sektion Heteranthae. Ich kann somit durchaus auf die dort (1915) 
gemachten Angaben hinweisen. Der männliche Blütenstand ist im Gegen- 
satz zur Sektion Eucycnoches hangend, trotzdem ist auch hier das Labellum 
nach oben gekehrt. Wie PFITZNER (1882) und ZIMMERMANN (1932) richtig 
vermuten, kommt diese Stellung durch Fruchtknotentorsion zustande. 
Die Torsion findet im basalen Teil statt, der apikale wendet sich im 
Bogen nach unten. 

Die Blüten reagierten sofort, wenn das Filament, d.h. das zarte 
Band, das die Antennenbasis mit der Säule verbindet, auch nur leise 
berührt wurde. Diese Art von Reizbarkeit hatte Darwın für Cycnoches 
ventricosum angegeben. Doch wirkte auch bei Cycnoches pentadactylon 
der leise beiderseitige Druck auf die Flanken. Ich möchte vermuten, 
daß alle Cycnoches-Arten auf beiderlei Weise zur Ausschleuderung zu 
veranlassen sind, und daß es vom Reifezustand bzw. von der Reizbarkeit 
der Blüten abhängt, ob auch die Berührung des Filamentes wirkt. Bei 
Cycnoches maculatum erfolgte die Ausschleuderung erst bei Druck auf 
das Filament, und der Stipes löste sich darauf von dieser Seite zuerst 
ab; das war offenbar kein Reizvorgang, sondern eine mechanische Aus- 
lösung. Wenn aber wie bei Cynoches pentadactylon eine leise Berührung 
des Filamentes die Trennung der Klebscheibe vom Rostellum bewirkt, 
und das Filament erst durch die Abschleuderung zerrissen wird, liegt 
offenbar ein Reizvorgang vor, der wieder von einer Druckschwankung 
ausgelöst wird, da das Filament ein Gefäßbündel einschließt. Dieses 
Bündel läuft dann, schon äußerlich sichtbar, am Säulenrücken abwärts. 

Ich möchte schließlich darauf hinweisen, daß bei der Gattung Mor- 
modes das borstenförmige Anhängsel der Rostellumspitze, dessen Be- 
rührung nach Jost (1929) die Ausschleuderung auslöst, auch mit dem 
Tracheensystem des Rostellums verbunden ist. Wie ich seinerzeit 
(1928) darstellte, verläuft eine Gefäßbündelverbindung zwischen Anthere 
und Rostellumspitze. Zwischen beiden ist das Filament inseriert, und 
das Gefäßbündel tritt erst in die Basis der Borste ein, bevor es aus dem 
Rostellum in die Anthere selbst gelangt. Die Verbiegung der Borste, 
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die selbst nur als Stimulator wirkt, muß somit in diesem Bündel eine 
starke Druckschwankung erzeugen. 

Bei allen drei Gattungen der Catasetiden läßt sich also zeigen, daß die 
Ausschleuderung des Stipes, genauer gesagt die Trennung der Klebscheibe 
vom Rostellum, durch Deformationen ausgelöst werden kann, die an 
ganz anderer Stelle liegen als das Trennungsgewebe. Es ist ganz aus- 
geschlossen, daß es sich dabei um einfache mechanische Auslösungen 
handelt, vielmehr liegen Reizerscheinungen vor. Der Apparat kann, 
was nicht verwunderlich ist, auch mechanisch in Funktion gesetzt 
werden. Ich habe schon früher Antennen beschrieben, die reine Sti- 
mulatoren sind, doch dürften auch bei diesen die basalen Teile reizbar 
sein, da wo das mechanische Gewebe zarteren Zellen weicht. Auch 
möchte ich die Ausschleuderung, die bei leiser Berührung der Trennungs- 
stelle und ihrer näheren Umgebung stattfindet, für einen Reizvorgang 
halten. Denn diese leise Berührung kann selbst diese Verbände kaum 
lösen, wohl aber die Turgorsenkung herbeiführen, die schließlich die 
Trennungsursache ist. 

Schließlich wären noch einige Worte über die Spannung im Stipes 
zu sagen. Jost meint nämlich in seiner Mitteilung, daß die Ursachen 
dieser Spannung noch nicht ganz geklärt seien. Es handelt sich bei allen 
drei Gattungen um Gewebespannungen, die durch die Anordnung und 
Struktur der Zellen, durch Wachstumsvorgänge und durch Turgordruck 
bewirkt werden. Besonders deutlich wird dies bei jenen Catasetum-Arten, 
wo der Stipes sich noch vor der Abschleuderung so stark verlängert, 
daß er sich, oben an der Anthere, unten an der Klebscheibe fixiert, vom 
Rostellum bogenförmig abhebt. Dieses Abheben hat seine Ursache in 
den inneren Stipesschichten, die ein Verlängerungsbestreben besitzen, 
das sich nur dann auswirken kann, wenn die beschriebene Abhebung 
erfolgt. Dieses Verlängerungsbestreben ist offensichtlich bei Catasetum 
(ohne Subg. Clowesia) und bei Cycnoches zunächst durch Wachstum 
bedingt. Die in der Längsrichtung gestreckten Zellen nehmen, da ihre 
geradlinige Verlängerung unmöglich ist, einen wellenförmigen Verlauf 
an. Die Außenzellen (Epidermis) machen dieses Wachstum nicht mit, 
sie werden passiv gedehnt. Die Innenzellen würden sich aber kaum so 
stark verlängern, wenn nicht noch der Turgordruck dazu käme. Alle 
diese Zellen haben, wie die Tüpfelanordnung lehrt, Querstruktur, und 
von ihrer Elastizität kann man sich am abgeschleuderten Stipes leicht 
überzeugen. Im Moment der Trennung kann also erstens die durch das 
Wachstum bedingte Spannung sich auswirken und zweitens durch 
Wasseraufnahme eine Wanddehnung bewirkt werden. Diese Wand- 
dehnung ist zweifellos vorhanden, sonst wäre es unerklärlich, das plasmo- 
lysierte oder getötete Stipites viel weicher werden und einer Rückbiegung 
in die Ausgangslage einen viel geringeren Widerstand entgegensetzen. 
Die Epidermis unterstützt durch ihre Kontraktion den Vorgang. Die 
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Kutikula wird erst nach und nach, während der Rostellumhöcker heran- 
wächst, verdickt. Somit sind die äußersten Partien der Kutikula am 
fertigen Höcker in starker Zugspannung, wie das auch ihr Rückwärts- 
rollen bei der Ablösung beweist. Nun fand ich die Protoplasten der 
Epidermiszellen nach dem Abspringen immer von der Wand abgehoben, 
die Zellen sehen wie plasmolysiert aus. Es ist klar, daß bei ihrer starken 
Kontraktion Zellsaft ausgepreßt werden muß. Dieser kann jetzt von den 
unteren Lagen aufgenommen werden und diese befähigen, sich auch 
osmotisch auszudehnen. Es liegt nun der Gedanke nahe, daß die Aus- 
pressung des Zellsaftes aus der Epidermis keine passive ist, sondern 
auf Grund der Reizung vor sich geht, daß der Turgorverlust, der am 
Klebscheibenansatz sich vollzieht, auch in der Epidermis des Stipes 
Platz greift. Das würde den Schleudervorgang noch viel verständlicher 
machen. Die Epidermiszellen sind durch das Ausdehnungsbestreben der 
Innenschichten elastisch gespannt. Solange in ihnen osmotischer Druck 
(Turgordruck) herrscht, hindert dieser das Kontraktionsbestreben zum 
mindesten teilweise, das heißt, die Kontraktionsenergie wird durch die 
Turgorenergie zum Teil kompensiert. Sinkt der Turgor, so wird die 
ganze Kontraktionsenergie frei, und das müßte den Schleudervorgang 
sehr wirksam unterstützen. Ich sehe indessen vorläufig keine Möglich- 
keit, diese Annahmen experimentell zu entscheiden. Vielleicht erklärt 
sich aber so die überraschende Tatsache, daß bei Catasetum Gnomus der 
Stipes nicht abspringt, sondern sich nur gerade streckt, wenn man auf 
ihn selbst einen Stoß oder Druck ausübt. Es sei hier nachgetragen, daß 
dies an Blüten beobachtet wurde, deren Nachbarblüten besonders 
reizbar waren und alle bei Antennenberührung explodierten. Dieser 
Versuch soll an weiteren Arten wiederholt werden. 
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WEITERE BEITRÄGE ZUR PHYSIOLOGIE 
DER KÄLTERESISTENZ BEI WINTERGETREIDE 


Von 


EMANOIL CONSTANTINESCU 
(Bukarest). 


(Eingegangen am 4. September 1933.) 


I. Einleitung. 

Die Kälteresistenz der Pflanzen hat schon seit der ersten Hälfte des 
19. Jahrhunderts viele Forscher beschäftigt. Die Untersuchungen wurden 
von 2 Seiten in Angriff genommen: Von der physiologisch-theoretischen 
und später von der praktischen. Trotzdem reicht das auf diesem Gebiet 
bisher Erkannte nicht aus, um eine umfassende Erklärung des Kälte- 
todes und vor allem der Kälteresistenz zu geben. Der Kältetod der Pflanzen 
ist die Folge eines komplizierten physikalisch-chemischen Vorganges, 
der uns viele der Veränderungen verbirgt, die in der Zelle auftreten, wenn 
die Pflanzen aus einer der Lebensfähigkeit günstigen in eine ungünstige 
Temperatur gelangen. 

Für den Winterweizen liegt eine Reihe von Arbeiten vor, die die 
Zusammenhänge zwischen der sorteneigentümlichen Kälteresistenz und 
den chemisch-physiologischen Konstanten der Pflanzen erhellen. Zweck 
der vorliegenden Arbeit ist es nun, an der Wintergerste die Änderungen, 
die in den Zellen der Pflanzen bei der Abhärtung vor sich gehen, im Hin- 
blick auf die Kälteresistenz zu untersuchen. Ferner soll der Versuch 
gemacht werden, eine rasche und genaue Methode zu finden, die dem 
Züchter die Möglichkeit gibt, bei Benutzung von möglichst wenig Material 
die Kälteresistenz der Gerste indirekt zu bestimmen. In einigen methodischen 
Versuchen wurden auch Winterweizen verwandt. 

Die Versuche fanden in der Zeit vom November 1931 bis April 1933 
statt. 

II. Methodik. 
1. Pflanzenmaterial. 

Es wurden junge, 3—6 Wochen alte Pflanzen mit 2—3 Blättern verwendet, 
die im Gewächshaus in 65 x 65 cm großen, 10 cm hohen Pikierkästen gezogen wurden. 
In jedem Kasten wurden in 12 Reihen 400 Körner vom zu untersuchenden Material 
gesät; hinzu kamen noch 2 Randreihen, die entfernt wurden. 
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Die zu den Versuchen verwendeten Sorten waren mehrere im Handel befind- 
liche deutsche Wintergersten- und -weizensorten, eine bulgarische Landsorte und 
eine rumänische Gerstenlinie. 

Zu den Versuchen, in denen zwischen den Wintergerstensorten Vergleiche an- 
gestellt wurden, wurde als Standardsorte die als kälteresistent bekannte ,,Fried- 
richswerther‘ verwendet. Die Standardsorte wurde zu den betreffenden Versuchen 
in jeden Kasten gesät. Die Proben wurden zwischen 7—9 Uhr früh entnommen, 
indem für jeden Versuch 2 parallele Proben, bestehend aus der gleichen Anzahl 
Pflanzen von 2—4 Reihen, je nach der nötigen Preßsaftmenge genommen wurden. 
Von jeder Probe wurden je 3 parallele Bestimmungen vorgenommen, so daß die 
Ergebnisse, die wir anführen werden, das Mittel von 6 Wiederholungen sind. 


2. Saftgewinnung. 

Betreffs der Gewinnung des Saftes sei auf Mupra (30) verwiesen. In unseren 
physikalisch-chemischen Versuchen wurde Vollsaft verwendet, der von 75 bis 
150 Pflanzen herrührte, die mit der Schere kleingeschnitten, im Mörser verrieben 
und meist unter 50 Atm. Manometerdruck mit der hydraulischen Presse (Luxe, 24) 
gepreßt worden waren. Oder es wurde Kochsaft angewendet, der von einer gleichen 
Anzahl Pflanzen herrührte; die Pflanzen wurden 20—30 Min. im strömenden 
Wasserdampf in einem Sterilisator erhitzt (WALTER, 47; Fucus, 7). 


3. Gefriermethoden. 

Zur Prüfung der Kälteresistenz durch künstlichen Frost wurde das Material 
nach der nétigen Abhartung ins Kalthaus gestellt. Hier wurden mit Hilfe einer 
Kühleinrichtung die Temperaturen bis —13° erniedrigt. Nach längeren Vorver- 
suchen kamen wir zu dem Schluß, daß für die Gerstenuntersuchung nach einer 
5—Stägigen Abhärtung bei +2°C 24 Stunden bei —7°C oder 12 Stunden bei 
— 10°C genügen. Die Temperatur wurde allmählich gesteigert, und danach wurden 
die Pikierkästen entweder ins Gewächshaus oder ins Kaltbeet gestellt und nach 
5—12 Tagen boniert (vgl. Fucus, 9) 


4. Analysenmethoden. 

a) Die Trock bstanzbesti g Im Preßsaft wurde die Bestimmung der 
Trockensubstanz mit Hilfe des ABBé-Refraktometers von C.Zeiß di 
(ROEMER, 36; Lure, 24; Fucus, 7). Die Messungen wurden sowohl im Vollsaft 
als auch im Kochsaft vorgenommen. 

b) Zuckerbesti g. Zur Bestimmung des in den Pflanzen befindlichen 
Zuckers kennt man heute mehrere Methoden. LEHMANN (22), WASSILJEW (48) 
und Mupra (30) haben festgestellt, daß die zur Blutzuckerbestimmung angewandte 
Methode HAGEDORN-JENSEN (1922) sich am besten eignet; daher haben wir sie 
auch angewendet. Bei der Analyse der Disaccharide wurde die Invertierung des 
Saftes mit Hilfe einer Menge von 0,5 ccm n/1 HCl zu 1 ccm bei 30 Min. Dauer in 
einem Glyzerinbad von 90—100° im voraus ausgeführt. Nach der Abkühlung wurde 
die Neutralisierung mit 1 cem Na, CO, n/2 durchgeführt, dann der Gesamtzucker 
nach HAGEDORN-JENSEN bestimmt. In einigen wenigen Fällen wurden nach der 
Beschreibung von Fucus (7), AKERMANN (1) und Wassitsew (48) Wasserextrakt 
und schließlich Alkoholextrakt angewendet. 

Aus Tabelle 1 geht hervor, daß sich im Kochsaft weniger Monosaccharide 
befinden als im Vollsaft, da bei der Zubereitung des Vollsaftes meist Inversion der 
Disaccharide eintritt. Diese Ergebnisse stimmen mit denen beim Winterweizen 
von Mupra (30) gefundenen überein. Das gleiche läßt sich auch beim Alkohol- 
extrakt gegenüber dem Wasserextrakt feststellen. 




















Emanoil Constantinescu: 





306 


Tabelle 1. Vergleich des Monosaccharidgehaltes im Preßsaft 
und Extrakt. 











Vollsaft | Kochsart | Wasser | Alkohol 
Prozent der Gramm Zucker in 100g 
Trockensubstanz Trockensubstanz 
Friedrichswerther Berg W.G.. . 16,3 _ 14,9 14,0 
Cenader 395 W.G. ...... 15,9 10,2 16,5 14,5 
Hübitzer W.G.......... 14,2 12,1 16,5 14,5 
Eckendorfer Mammut W.G. . . 14,8 12,7 13,5 16,5 








In der Mehrzahl unserer Versuche haben wir den Zuckergehalt im Preßsaft 
bestimmt. 

Gefrierpunktsbestimmung. Die Bestimmung des Gefrierpunktes wurde mit 
Hilfe des Kryoskops nach DRUCKER BURIAN ausgeführt und an Hand dieser Werte 
der osmotische Wert unter Benutzung der Tabelle von GORTNER und Harris 
(WALTER, 47) errechnet. 

Leitfähigkeitsbestimmung des Saftes. Die elektrische Leitfähigkeit des Zellsaftes 
wurde mit Hilfe einer Zusammenstellung von WHE4ATsTonscher-Brücke und Telefon 
gemessen (KLEIN, 20; Micazuis, 29; Iwanorr, 18). Die Kontrollproben wurden 
kurz vor dem Einbringen des Materials in das Kalthaus genommen. 

Die Bestimmung der Wasserstoffionenkonzentration wurde auf elektrischem Wege 
durchgeführt, indem wir uns zuerst eines Potentiometers mit Antimonelektroden 
bedienten; später wurde mit Meßbrücke, Kapillar-Elektrometer und Wasserstoff- 
elektroden gearbeitet. Nach den ersten Versuchen waren wir nämlich, da die Er- 
gebnisse zu große Unterschiede zwischen den Messungen am gleichen Material 
zeigten, gezwungen, die Antimonelektrode aufzugeben, die bei organischen Stoffen, 
wahrscheinlich wegen ihres Reichtums an OH-Gruppen, ganz anders reagiert als 
in anorganischen Lösungen (KLEIN, 20). Wenn mehrere Proben untersucht werden 
sollen, müssen sie in einem Kühlschrank bei + 0 bis — 1°C aufbewahrt werden, 
da bei Zimmertemperatur rasch fermentative Ansäuerung eintritt. Der Säuregrad 
des Pflanzensaftes schwankt nach den Feststellungen von INGALLS und SHive (17) 
sehr stark unter dem Einfluß des Lichtes; und zwar weisen die Pflanzen morgens 
die meiste Säure auf, gegen Abend die wenigste. 


Auswertung der Versuchsergebnisse. 
Die Ergebnisse der Gefrierversuche wurden auf die gleiche Art berechnet wie 
bei Fucus (9), die Ergebnisse des Zuckers und Eiweißanalysen wie bei MupRa (30). 


Bei der Auswertung der Versuchsergebnisse in bezug auf die elektrische Leit- 
fähigkeit und H-Ionen-Konzentration wurde der für die Kontrollpflanzen ermittelte 
Wert gleich 100 festgesetzt und an Hand dessen die ermittelten relativen Werte 
ausgedrückt. Zur Ausrechnung der elektrischen Leitfähigkeit bedienten wir uns 


der Formel L= gy-°. Nehmen wir die Strecken a b = 1000 mm, dann ist 


a a : : a . 

b = 1000—a oder 5 = Wa" Die Formel wird also L= 00 —a-w C 
(Kreis, 20). In unseren Ergebnissen wurde C nicht mehr berechnet, da wir stets 
mit demselben Gefäß arbeiteten und immer eine gleiche Menge Saft verbrauchten. 
Die pH-Zahl wurde errechnet nach der Formel: pH — Fi Es + 4,62, 


wobei E, den Wert des HgCl gegen Standard-Azetat in Millivolt ausdrückt (KLEIN), 
E, den in Millivolt ausgedrückten Wert des Saftes, T die Temperaturkonstante 
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ausdrückt (4,62 — pH der Standard-Azetatlésung). Zu gleichem pH-Wert 
gelangten wir auch durch Interpolieren zwischen den Millivolt-Resistenzwerten 
zweier Standardlösungen pH = 2 bzw. pH = 8. 


III. Ergebnisse. 
1. Versuche mit konstanter Temperatur. 

Um festzustellen, wie sich der Trockensubstanzgehalt, die Mono- 
saccharide, die Disaccharide und der osmotische Wert bei Wintergersten- 
pflanzen bei konstanter Temperatur verhalten, wurde im Gewächshaus 
bei 12—15° gezogenes Material in verschiedenen Wachstumsstadien 
untersucht. Die Werte des Zuckers können als konstant bezeichnet 
werden. Dagegen ist eine späte Steigerung der Werte für Trocken- 
substanz und osmotischen Wert bei den 40 Tage alten Pflanzen wahr- 
scheinlich auf den verschiedenen Feuchtigkeitsgrad der Erde in den 
Kästen, in denen die Pflanzen gezogen wurden, zurückzuführen. Die 
Ergebnisse beweisen, daß auch die jungen Wintergerstenpflanzen bei 
konstanter Temperatur unter gleichen Feuchtigkeits- und Lichtverhält- 
nissen in bezug auf die Konzentration ‘des Zellsaftes kleine Änderungen 
aufweisen, d.h. sich ebenso verhalten wie die jungen Winterweizen- 
pflanzen (MupRA, 30). 


2. Absinken der Temperatur. 

Das für diese Versuche bestimmte Material wurde nach dem Erscheinen 
des zweiten Blattes in zwei Teile geteilt. Der eine wurde im Gewächs- 
haus unter einer Temperatur von 10 + 2° gehalten, der andere Teil 
4 Tage lang im Kalthaus bei 0 + 2°. Die in Tabelle 2 aufgeführten Ergeb- 
nisse weisen ein deutliches Ansteigen aller Werte auf, woraus hervorgeht, 
daß der Zellsaft konzentrierter wird, wenn die Pflanzen aus einer höheren 
Temperatur in eine niedrigere gelangen. Dies ist auf die Zuckeranreiche- 
rung des Saftes (TUMANOV, 44; Mupra, 30) und auf das Fehlen des 
Wassers in den Blättern zurückzuführen, denn während die Verdunstung 
weiter anhält, verlangsamt sich die Wasserzufuhr aus dem Boden; viel- 
leicht gehen daneben auch andere chemische Umsetzungen, d.h. Spal- 
tungen hochmolekularer Stoffe, bei niederen Temperaturen vor sich. 

Aus der Tabelle 2 geht hervor, daß der Disaccharidgehalt vom 
Sinken der Temperatur am meisten beeinflußt wird. Um uns zu über- 
zeugen, daß die ermittelten Unterschiede sich nieht nur auf die ver- 
schiedene Bodenfeuchtigkeit in den Kästen bei den verschiedenen Unter- 
suchungszeitpunkten begründen, wurde auf gravimatrischem Wege der 
Wassergehalt für jeden Kasten einzeln ermittelt. 

Verfolgen wir die Zahlen aus der Tabelle 2, so sehen wir, daß mit 
Abnahme der Temperatur eine Erhöhung der Trockensubstanz des Saftes 
aller Sorten eintritt. Zu gleicher Zeit zeigt der Gesamtzucker wesent- 
liche Steigerung bis zu 70—80% der Anfangswerte. Noch regelmäßiger 
steigen die osmotischen Werte mit Sinken der Temperaturen. Im 


Planta Ba. 21. 21 
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wesentlichen zeigt also der Abhärtungsvorgang von Gerste und Weizen 
den gleichen Verlauf, jedoch ist das Ausmaß der Stoffanreicherung und 
vor, allem der Anteil der Zuckerstoffe daran geringer. 


Tabelle 2. Das Schwanken des prozentualen Trockensubstanz- und 

Zuckergehaltes und des osmotischen Wertes im Kochsaft, verursacht 

durch sinkende Temperaturen. (Die Sorten wurden jede für sich in 
einem Kasten ausgelegt.) 

































































31 bei 6 T bei 3T 6T bei 
| Rs | Teac Ee 
Refraktometrische Trockensubstanz in 
[A 
aia ii FFE i 223] 38 [2531 38 | 293 
Zac S aad 
B| £a |883| £a | $33 
a | zee) £3 £2] &3 HE £a | Bez 
à 
Berg W.G. | 9,10 10,29 10,36 10,36 
Cenader 395 W.G. . . . . . 10,22 10,57 10,57 
Hübitzer W.G. . . . . . . 8,69 9,29 10,43 11,90 
Janetzkis frühe W.G. . . . [9,10 8,68 10,43 10,43 
Monosaccharide 
Friedrichswerther Berg W.G. | 0,66 | 7,2] 0,75| 7,2] 0,59) 5,7] 1,19| 11,5 
Cenader 395 W.G...... 0,61 6,9} 0,63} 6,1] 0,61; 5,7] 1,25) 11,8 
Hübitzer W.G. ...... 0,75 8,61 0,59; 6,31 0,79| 6,6] 1,22 10,2 
J is frühe W.G. . . .| 0,74 8,1] 0,66] 7,6] 0,54| 5,1] 1,27 12,1 
Disaccharide : 
Friedri Berg W.G. | 1,00 | 10,9] 1,02! 9,9] 2,01| 19,4] 1,45] 13,9 
Cenader 395 W.G. . . . . . 0,93 | 10,5] 0,82; 8,0! 1,69] 15,9] 1,03 9,7 
Hübitzer W.G. . . . . . . 0,89 | 10,2] 1,00; 10,7} 2,05! 19,6] 1,92 16,1 
Janetzkis frühe W.G. . . .10,69| 7,5] 0,95} 10,9] 2,01! 19,2] 1,57! 15,0 
Gesamtzucker 
Berg W.G. | 1,66 | 18,1] 1,77| 17,1] 2,60! 25,1] 2,64| 25,4 
Cenader 395 W.G. . . . . . 1,54 | 17,4] 1,45] 14,1] 2,30| 21,6] 2,28; 21,5 
Hübitzer W.G. . . . . .. 1,64 | 18,8] 1,59] 17,0] 2,84| 26,2] 3,14| 26,3 
Janetzkis frühe W.G. . . . 11,43 | 15,6] 1,61] 18,5] 2,55! 24,3] 2,84) 27,1 
Osmotischer Wert in Atmosphären 
Friedrichswerther Berg W.G 11,80 13,12 13,84 15,16 
Cenader 395 W.G. . . . . . 11,20 13,48 14,56 15,88 
Häübitzer W.G. . . . . . . 10,96 12,76 14,68 17,08 
Janetzkis frühe W.G. . . . 10,96 12,76 13,84 16,24 
Bodenfeuchtigkeit in Prozent 
ee, 39,2 38,0 36,4 31,7 


3. Einfluß der Temperatur auf die Wasserstoffionenkonzentration des Saftes. 

Geht man von der Tatsache aus, daß in dem Maße, wie die Pflanzen 
aus höheren Temperaturen in niedrigere gelangen, der Zellsaft konzen- 
trierter wird, so liegt es nahe, anzunehmen, daß als zweite logische Folge 
eine Erhöhung des Säuregrades des Saftes eintritt, vorausgesetzt daß der 
Saft sauer ist. So meint Harvey (14), daß der Kältetod der Pflanzen- 
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zellen das Ergebnis der plötzlichen Veränderung des Zellplasmas ist, als 
Folge des Wirkens der organischen Säuren, die durch den Verlust des 
Kristallisationswassers des Zellsaftes konzentrierter werden. Die für die 
Bestimmung der Konzentration der H-Ionen nötigen Pflanzen wurden 
im Gewächshaus bei 10 + 5° 3—6 Wochen heran gezogen, dann auf 
niedrigere Temperatur gesetzt. Bei höheren Temperaturen bestehen 
zwischen den Sorten keine nennenswerten Unterschiede. Diese Ergebnisse 
decken sich mit denen von INGALLS und SHive (17), die die [H’]-Kon- 
zentration bei verschiedeuen grünen Pflanzen gemessen haben. 

Ein ganz anderes Bild geben die pH-Zahlen des Preßsaftes bei tieferen 
Temperaturen. Tabelle 3 läßt erkennen, daß bei niedrigen Temperaturen 
der Saft etwas saurer wird. Zu gleicher Zeit wird klar, daß ein enges Ver- 
hältnis zwischen der Säurezunahme des Saftes und dem im Freiland fest- 
gestellten Kälteresistenzgrad besteht. 


Tabelle 3. pH-Bestimmungen im Vollsaft. 














Winter- 

Sorte wesc | oc Unterschied] ici 
Friedrichswerther Berg W.G.. . 6,9 6,7 — 0,2 fest 
Engelens W.G......... 6,7 6,5 — 0,2 fest 

Stotz Salemer W.G. ..... 6,7 6,2 — 0,5 schwach 

Tschermaks W.G........ 6,9 6,4 — 0,5 schwach 








Um zu sehen wie es sich mit dem Säuregrad des Zellsaftes verhält, 
wenn die Pflanzen teilweise durch Kälte geschädigt sind, wurde die pH- 
Zahl des Vollsaftes von Pflanzen bestimmt, die 10 Stunden über einer 
Temperatur von — 7 + 2° ausgesetzt waren. Wie aus Tabelle 4 zu ent- 
nehmen ist, sind die Unterschiede zwischen den Säuregraden von Sorte 
zu Sorte recht deutlich, und zwar zeigt eine Sorte einen um so höheren 
Säuregrad, d. h. eine geringere pH-Zahl, je mehr sie unter Frost zu leiden 
hatte. Der Ansäuerungsgrad des Saftes bei niedriger Temperatur geht 
parallel mit dem Grad der Frostschädigung. Dies führt uns zu dem 
Schluß, daß es sich nicht nur um einen einfachen physikalischen Vorgang 
(Wasserverlust) handelt, weil in diesem Falle die resistente Sorte Fried- 
richswerther Berg W.G., die eine größere Zunahme der Trockensubstanz 


Tabelle 4. Die pH-Zahl im Vollsaft vor und nach den Gefrierversuchen. 




















Bonitierung 
28 T 12 Stunden | Unterschied =) 
Sorte 10280 | —s22C | der pH- u —# 
Werte nach dem 
pH pH Gefrieren 
Friedrichswerther Berg W.G.. . 7,1 7,0 0,1 0—1 
B rische W.G. . : ... . 2+ 7,5 6,5 1,9 4—5 
MR aok reves 7,5 6,4 1,1 4—5 
WE SR LL 7,0 5,1 1,9 4-5 


21* 
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Tabelle 5. Bestimmung der pH im Vollsaft vor und nach den Gefrier- 




















versuchen. 
34 Tage alt, | 5 stunden |U ied | Boni 
Sorte See bel | er” |" der DH | der Frost” 
—5+2C Werte schäden 
_25 
Engelens W.G. . . . . . . . . 6,2 6,2 0 1—2 
Stotz Salemer W.G. . . . .. 6,0 5,3 0,7 2-3 
Tschermaks W.G........ 7,0 5,7 1,3 3 
Bulgarische W.G........ 7,4 6,1 1,3 3 


zeigt, hätte saurer werden müssen. Die Ansäuerung scheint vielmehr 
von einem komplizierten physiologischen Vorgang verursacht zu werden. 

Aus Tabelle 5 geht auch hervor, daß die Ansäuerung des Preßsaftes 
dem Grad des Schadens auch dann parallel geht, wenn die Schädigungen 
nicht zum Tode führen. Versucht man die H’-Konzentration des Saftes 
24 Stunden nach dem Auftauen des Materials zu bestimmen, so zeigen 
sich viel kleinere Unterschiede, woraus hervorgeht, daß es sich um einen 
reversiblen Vorgang handelt. 

4. Leitfähigkeitsbestimmung. 

Eine andere Folge des Einwirkens niedriger Temperatur auf das 
Zellplasma ist die Veränderung der elektrischen Leitfähigkeit im Preß- 
saft.. Durch den Kälteeinfluß wird indirekt der Austritt der im Zellsaft 
gelösten Elektrolyte ermöglicht. 

Von dieser Hypothese ausgehend versuchten Dexter, TOTTINGHAM 
und GRABER (4,5) die Methode der Bestimmung des Kälteschaden- 
ausmaßes der Luzernewurzel durch die Messung der spezifischen Leit- 
fähigkeit des Wasserextraktes. Die Ergebnisse zeigen, daß die Erhöhung 
der spezifisch-elektrischen Leitfähigkeit mit der der Beschädigungs- 
grade Hand in Hand geht. Die Erklärung hierfür fußt darauf, daß das 
Zellplasma durch Frost durchlässiger wird und eine größere Anzahl 
Elektrolyten durchgehen läßt, als bei den gesunden Zellen. Zum gleichen 
Ergebnis gelangen diese Forscher (5), als sie mit einem Material von 
Weizenblätterspitzen arbeiteten. 

In vorliegenden Versuchen bedienten wir uns des Preßsaftes, der aus Pflanzen 
stammte, die Temperaturen von unter 0° ausgesetzt und dann aufgetaut worden 
waren (Iwanorr, 18). Die in den folgenden Tabellen ausgeführten Werte für die 

Leitfähigkeit sind relativ, d.h. als Maßstab für die Errechnung galt 
die Leitfähigkeit des Saftes der Kontrollpflanzen. Das für die Bestimmung der 
Leitfähigkeit vorgesehene Material wurde auf gleiche Weise im Gewächshaus bei 
10 + 5° gezogen, dann zur Abhärtung 3—8 Tage bei 2 + 3° gehalten, worauf es 
im Kalthaus niedrigen Temperaturen ausgesetzt wurde. Die erste Aufgabe, die wir 
uns stellten, war die, festzustellen, ob die elektrische Leitfähigkeit im Voll- und 
Kochsaft die gleiche ist. 

Wie aus Tabelle 6a hervorgeht, sind die ermittelten Werte voneinander sehr 

enig unterschieden, so daß also durch Koagulierung des Eiweißstoffes beim Kochen 
sich à die elektrolytischen Eigenschaften des aus gesunden Blättern gewonnenen 
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Tabelle 6. Die spezifische elektrische Leitfähigkeit im Voll- und Koch- 
saft, ausgedrückt in auf den Vollsaft bezogenen Werten und absoluten 








Werten. 
Volisaft Kochsaft 
Sort absoluter absoluter 
° Wert in | Telativer’| "Wert in | relativer 
mm mm 

















a) Nicht gefrorene Pflanzen (Wintergerste). 


Engelens 6zeilige W.G. ....... 6622 100 663 100,4 

Stotz Salemer W.G.......... 721 100 727 | 100,3 
b) Frostgeschädigte Pflanzen (Winterweizen). 

Ackermanns Bayernkönig W.W. . . . 712 100 769 132,6 

Rimpaus früher Bastard ...... 731 100 786 135,8 

BE st ss be ee ces da 735 100 784 134,6 





1 L,:L, (vgl. 8. 306). 
2 Millimeter von der Meßbrücke abgelesen bei W = 11 Ohm. (a). 


Saftes nicht ändern. Ein ganz anderes Bild geben aber die Werte aus Tabelle 6 b, die 
einen ähnlichen Versuch mit einem 10 Stunden lang einer Kälte von — 5 + 3° 
ausgesetzten Material darstellt. Die Werte für elektrische Leitfähigkeit des Koch- 
saftes sind viel größer als die des Vollsaftes. 

Die zweite Frage ist, ob der Druck, unter dem der Saft gepreßt wurde, den Grad 
der elektrischen Leitfähigkeit beeinflussen kann. Zu diesem Zwecke wurden 2 Winter- 
weizensorten verwendet. Die im Gewächshaus während 32 Tagen bei 10 + 3° 
gezogenen Pflanzen wurden dann 4 Tage lang bei 3 + 2° gehalten, hierauf 24 Stun- 
den lang dem Gefrieren bei einer Temperatur von— 7 + 3° C ausgesetzt. Nachdem 
man sie 24 Stunden zum Auftauen im Gewächshaus ließ, wurden sie in 2 gleiche 
Teile geteilt, wovon der eine unter 50, der andere unter 100 Atm. gepreßt wurde. 

Der Einfluß des Druckes auf die elektrische Leitfähigkeit war bei Bayernkönig, 
der unter Frost sehr wenig gelitten hatte, sehr gering (0,7%), bei Rimpaus früher 
Bastard, dessen Blätter zum großen Teil erfroren waren, dagegen höher (5,4%). 

Aus Tabelle 7 ist zu entnehmen, daß die Leitfähigkeit im Saft der zwei ver- 
schieden stark vom Frost beschädigten Weizensorten nach 24 Stunden zunimmt. 
Die Zahlen der vierten Spalte zeigen, daß bei den mehr beschädigten Sorten dieses 
Anwachsen bedeutend größer ist als bei den nur weniger beschädigten. Ein Versuch 
mit verschieden kälteresistenten Sorten, die 36 Stunden einer Temperatur von 
— 10 + 2° ausgesetzt waren, zeigt, daß bei vollständiger Zerstörung der Pflanzen 
durch die Kälte die Leitfähigkeitsunterschiede zwischen den Sorten sehr gering 
werden. 

Nach all diesen Feststellungen haben wir mit einem Sortiment von 
Wintergerstensorten und einem Sortiment von Winterweizensorten Ver- 


suche angestellt. Das Material wurde im Gewächshaus bei 10 + 5° 


Tabelle 7. Die elektrischo Leitfähigkeit des aus gefrorenen Pflanzen 
gewonnenen Zellsaftes nach verschieden langer Dauer nach dem Auf- 








tauen. Relativwerte, bezogen auf die Kontrollpflanzen. 
Pflanzen noch | Steige- | Beschädi 
anzen ge- À 
bd —— ms nation rung gung 
Heine III W.W....... 100 127,3 144,8 17,5 2 
Rimpaus früher Bastard W.W. 100 129,0 166,4 37,4 3—4 
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Tabelle 8. Sortimentsuntersuchung. Vergleich zwischen der elektri- 
schen Leitfähigkeit des Saftes gefrorener Pflanzen und im Feld fest- 
gestellter Winterfestigkeit. 


























Kontrollpflanzen 8 Std. bei —6+2°C Winter- 
Sorte absoluter | vejati absoluter testigkeit 
Wert in ver Wert i relativer 
mm Wert tn Wert | im Feld 
Friedrichswerther Berg W.G. 637 100 689 107,6 0—1 
6zeilige W.G bé: 715 100 721 103,2 1-2 
er 709 100 738 115,5 4—5 
rmaks W.G. ..... 720 100 761 117,0 5 
Rote SS. am ole Ge 706 100 740 118,5 4—5 
Stotz W.G. . . .. 708 100 745 120,5 5 
Schitory W.G.. . . . . . . 704 100 746 123,5 5 


36 Tage lang gezogen, worauf es zur Abhärtung für 6 Tage in eine Tem- 
peratur von 2 + 3° gelangte, hierauf im Kalthaus einer Kälte von 
— 6+2° ausgesetzt wurde, und zwar der Weizen 24 Stunden lang und 
die Gerste 8 Stunden. 

Die elektrische Leitfähigkeit wurde im Vollsaft eines 6 Stunden nach 
dem Auftauen unter 100 Atm. gepreßten Materials gemessen. 

Wie aus Tabelle 8 und 9 hervorgeht, stimmt die Beurteilung der 
Sorten auf Grund des Anwachsens der elektrischen Leitfähigkeit nach 
dem Frost mit der Kälteresistenz der Sorten im Felde überein. Beim 
Weizen sind die Unterschiede zwischen den Sorten deutlicher als bei der 
Wintergerste. Dies entspricht auch den Ergebnissen mit anderen Metho- 
den (vgl. Constantinescu, 3). Es muß betont werden, daß in diesem 
Versuch nur die Sorte Strubes Dickkopf 2 Tage nach dem Auftauen 
geringe Frostbeschädigungen aufwies obwohl die fürs Auftauen bemessene 
Zeit kurz war. Trotzdem kann auf Grund dieser Ergebnisse die Ein- 
reihung der Sorten nach ihrer im Felde gezeigten Kälteresistenz sehr 


leicht durchgeführt werden. 


Tabelle 9. Winterweizensortimentsuntersuchung. Die elektrische Leit- 
fähigkeit des Saftes gefrorener Pflanzen im Verhältnis zur im Feld 
beobachteten Winterfestigkeit. 


























Kontroll 24 Std.bei— 6220] Vo 
absoluter bsoluter i 
rn Wert in | relativer | “Wert in | relativer | fea 
mm mm 
Heine II.W.W....... . 707 100 745 121,0 2 
Janetzkis früher W.W. . . .| 637 100 699 132,3 1—2 
Rimpaus früher Bastard W.W. 675 100 775 165,4 4 
Strubes Dickkopf W.W. . .| 624 100 775 | 2075 | 4-5 


5. Feuchtigkeitsversuche. 
In der Literatur der letzten Jahre sind zahlreiche Studien über den 
Einflu8 der Bodenfeuchtigkeit auf die Konzentration des Zellsaftes der 
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Pflanzen enthalten. Aus den Arbeiten von Tumanov (43), Fucus (8), 
Moupra (30) und GREATHOUSE (11) ist es bekannt, daß die Pflanzen einen 
um so konzentrierteren Zellsaft haben, je trockener der Boden ist, in 
dem sie aufwachsen. Ebenfalls ist bekannt, daß nicht alle Sorten auf den 
Wassergehalt des Bodens, in dem sie aufgewachsen sind, gleich reagieren 
(Maxımov, 28; ILIIN, 16). In unseren Versuchen wollten wir bei 
verschiedenen Wintergerstensorten feststellen, welcher Wert: Trocken- 
substanz, Zuckergehalt oder osmotischer Wert, am meisten von der 
Bodenfeuchtigkeit beeinflußt wird. Ferner sollte geprüft werden wie die 
kälteresistenten Sorten im Vergleich zu den empfindlichen auf ver- 
schiedene Feuchtigkeits- und Temperaturabstufungen reagieren. 


Tabelle 10. Der Einfluß der Bodenfeuchtigkeit auf den Inhalt des Koch- 
saftes in Trockensubstanz, Zucker und osmotischem Wert. Pflanzen 
46 Tage alt, 6 Tage (vor dem Versuch) bei 3 + 2° gewachsen. 





























Sorte 56,3% M.W.K. De On eK Aa A 
Refraktomeirische Trockensubstanz 
Friedrichswerther Berg W.G. 9,8 11,8 2,0 
Cenader 395 W.G. . . . . . 9,2 10,9 1,7 
Hübitzer W.G. . . . . . . 9,3 10,6 1,3 
Janetzkis frühe W.G. 9,8 10,5 0,7 
Monosaccharide 
Prozent |Prozentderj Prozent |Prozentder 
_ des Trocken- des Trocken- A 
Saftes substanz Saftes substanz 
Friedrichswerther Berg W.G. 0,74 7,5 1,10 9,3 1,8 
Cenader 395 W.G. . . . . . 0,72 7 0,83 7,6 — 0,1 
Eee WG...  k 0,75 8,0 0,93 8,7 0,7 
Janetzkis frühe W.G. ~ 0,68 6,9 0,77 7,3 0,4 
Disaccharide 
Friedrichswerther Berg W.G. 1,23 12,5 1,43 12,70 0,20 
Cenader 395 W.G. . . . . . 0,73 7,9 1,39 12,70 4,80 
Hübitzer W.G. . . . . . . 1,00 10,6 1,20 11,20 0,60 
Janetzkis frühe W.G. 1,02 10,4 1,18 11,20 0,80 
Gesamtzucker 
’ Friedrichswerther Berg W.G. 1,97 20,0 2,53 21,3 1,3 
Cenader 395 W.G. . . . . . 1,45 15,6 2,22 20,3 4,70 
ES ss ees 1,75 18,6 2,13 19,9 1,30 
Janetzkis frühe W.G. 1,70 17,3 1,95 18,5 1,20 
M haride : Disaccharid 
Friedrichswerther Berg W.G. 0,60 0,76 0,16 
Cenader 395 W.G. . . . . . 0,10 0,59 0,49 
Janetzkis frühe W.G. . . . 0,66 0,65 — 0,1 
Osmotischer Wert des Saftes in Atmosphären 
Friedrichswerther Berg W.G. 12,88 18,28 5,40 
Cenader 395 W.G. . . . . . 12,88 17,20 4,32 
Janetzkis frühe W.G. . . . 12,88 15,88 3,00 
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Die Versuche wurden in folgender Weise ausgeführt: Das in den gleichen Kästen, 
mithin unter gleichen Feuchtigkeits-, Licht- und Bodenverhältnissen gezogene 
Material wurde beim Erscheinen des zweiten Blattes durch Glasscheiben in 2 oder 
3 Abteile getrennt. Beim ersten Versuch, dessen Ergebnisse in den Tabellen 22a 
und b enthalten sind, wurde das Material in 2 gleiche Teile geteilt, wovon der eine 
Teil täglich gegossen wurde, der andere in den letzten 10 Tagen überhaupt nicht 
mehr. 10 Tage nach dem Beginn dieser Behandlung wurde die physikalisch-chemi- 
sche Analyse gemacht und gravimetrisch die Bodenfeuchtigkeit in Prozent der 
maximalen Wasserkapazität bestimmt, die dann an Hand des totalen Fassungs- 
vermögens des Bodens für Wasser ermittelt wurde. 

Sowohl die in bezug auf das Frischvolumen des Saftes als auf den 
Trockensubstanzgehalt des Saftes errechneten Werte sind bei den nicht 
gegossenen Pflanzen höher. Um zu verdeutlichen, in welchem Verhältnis 
sich der Gesamtzuckergehalt in der Trockensubstanz und der osmotische 
Wert erhöhen, geben wir weiter unten in Tabelle 11 das Ansteigen dieser 
durch die Verschiedenheit der Bodenfeuchtigkeit hervorgerufenen Werte 
wieder. Die Zahlen drücken die Zunahme in Prozenten aus, errechnet an 
Hand der Werte, die für den aus gegossenen Pflanzen stammenden Saft 
ermittelt wurden. 


Tabelle 11. Das prozentuale Zunehmen von Trockensubstanz, Gesamt- 
zucker und des osmotischen Wertes als Folge des Wassermangels. 

















Gesamtzucker 
Sorte Trocken- in Prozent der] Osmotischer 
substanz Trocken- Wert 
substanz 

Friedri Berg W G 20,7 6,5 41,8 
Cenader 395 W.G. ......... 18,1 30,1 33,5 
Sra kg ss the se fe 14,1 6,9 _ 
Janetzkis frühe W.G......... 7,1 6,9 23,2 


Diese Befunde stimmen mit den Ergebnissen von Instn (15) überein, 
der in Böden mit verschiedenen Feuchtigkeitsgrad gewachsenen Winter- 
weizen und Gerste untersuchte. 

Aus obiger Tabelle geht hervor, daß der osmotische Wert am stärksten 
auf den Wassermangel reagiert. Es folgt dann der Trockensubstanzgehalt, 
der die von Fucus (8) gefundenen Werte bestätigt. Der Gesamtzucker- 
gehalt, mit Ausnahme der Sorte Cenader 395 W.G., zeigt die kleinsten 
Steigerungen. Außerdem geht hervor, daß die Prozentsätze für Trocken- 
substanz und osmotischen Wert bei den 4 Sorten verschieden steigen, 
während der Prozentsatz des Gesamtzuckers, ausgenommen Cenader 395 
W.G., die gleiche Steigerung aufweist. Die starke Zunahme für Gesamt- 
zucker bei Cenader 395 W.G. ist auf den geringen Disaccharidgehalt 
(Tabelle 10) zurückzuführen, den diese Sorte im Kochsaft der gegossenen 
Pflanzen zeigt. Dieser geringe Gesamtzuckergehalt aber kann nicht als 
Zufall oder methodischer Fehler aufgefaßt werden, da diese Sorte in 
anderen Versuchen auch eine konstante Unterlegenheit anderen Sorten 
gegenüber feststellen läßt. 
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Ein anderer, auf gleiche Weise geleiteter Versuch wurde mit einer einzigen Sorte 
ausgefiihrt; diese Sorte wurde in einen durch Scheiben in 3 Abteile getrennten 
Pikierkasten gesit. Das erste Abteil wurde täglich ausgiebig gegossen, das zweite 
jeden 2. Tag, das dritte nur soviel, daß die Pflanzen nicht vertrockneten. Nachdem 
die Pflanzen 3 Tage lang bei — 2 + 1° gehalten wurden, wurde die physikalisch - 
chemische Analyse des Kochsaftes vorgenommen. Ein Teil des gleichen Materials 
wurde sofort für die Dauer von 24 Stunden im Kalthaus bei — 5 + 2° dem Gefrieren 
ausgesetzt. Der Wassergehalt des Bodens der 3 Abteile wurde nach dem Auftauen 
auf gravimetrischem Wege bestimmt. 

Sogar bei geringen Verschiedenheiten der Bodenfeuchtigkeit läßt sich 
im allgemeinen eine betonte Steigerung der refraktometrischen Werte 
und des osmotischen Wertes feststellen ; hingegen eine mäßigere Steigerung 
des Gesamtzuckergehaltes. In bezug auf den Kältebeschädigungsgrad ist 
ebenfalls deutlich zu erkennen, daß er von der Bodenfeuchtigkeit direkt 
beeinflußt ist. Dies bestätigt die Befunde von Tumanov (43) am Winter- 
weizen. In einem anderen Versuch mit 44 Tage alten Pflanzen, von 
denen die eine Hälfte während der 12tagigen Abhärtungszeit normal, die 
andere überhaupt nicht gegossen wurde, waren die Unterschiede 8 Tage 
nach einem Frost von — 10 + 2 (10 Stunden lang) noch deutlicher: So 
erhielt im feuchten Boden (43,6% M.W.K.) die Friedrichswerther Berg 
W.G. die Note 5,2 + 0,3, während sie im trockenen Boden (29,1% M.W.K.) 
mit 7,0 + 0,1 bonitiert wurde. 


Tabelle 12. Die Veränderung des Trockensubstanzgehaltes, Zuckers, 
des osmotischen Wertes, des Gefrierpunktes und der Kälteresistenz 
der Pflanzen, verursacht durch die verschiedenartige Feuchtigkeit 
des Bodens. 37 Tagealte Pflanzen, 14 Tage in Feuchtigkeitsbehandlung. 

















Prozent | Prozent | Prozent 
Wassergehalt des Bodens % M.W.K. . . . . . 56,1 41,15 36,1 
Refraktometrische Trockensubstanz . . . . . . 9,9 9,9 10,9 
Monosaccharide % des Saftes . . . . . . . . 1,10 1,17 1,15 
% der Trockensubstanz . . . . 11,1 11,7 10,5 

Disaccharide D'OR th re 0,81 0,76 1,02 
% der Trockensubstanz 8,20 7,6 9,3 

Gesamtzucker % des Saftes ........ 1,91 1,93 2,17 
% der Trockensubstanz . . . . 19,3 19,3 19,8 

Geitiempanks dm? Ci nib bre agai sided et 4 — 0,92 | —0,96 | — 1,06 
Osmotischer Wert des Saftes in Atm.. . . . . 11,08 11,56 12,76 
Grad der Beschädigung durch Kälte! . . . .. 3,9 4,2 4,4 


1 10 = gesunde Pflanzen, 0 = vollkommen gefrorene Pflanzen. 


Aus allen Ergebnissen geht klar hervor, daß die verschiedenen zu 
Versuchen verwendeten Sorten nicht gleichmäßig reagieren, daß viel- 
mehr Sorten, die gegen Kälte nicht sehr resistent sind, eine größere 
Reaktionsfähigkeit gegen Feuchtigkeit aufweisen. Die Erklärung hierfür 
könnte darin bestehen, daß die der Kälte gegenüber resistentere Sorte 
in der Lage ist, sich durch die Transpiration in der Zeit vor der Kälte 
einer größeren Wassermenge zu entledigen als die schwache Sorte. Alle 
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ermittelten Ergebnisse bestätigen ähnliche Ergebnisse anderer Forscher 
bei Weizenversuchen. 

6. Lichtversuche. 

Aus den vorangegangenen Versuchen haben wir gesehen, daß junge 
Gerstenpflanzen, die aus höheren Temperaturen in niedrigere gelangten, 
einen größeren Zuckergehalt im Zellsaft haben. Gleiches fanden frühere 
Untersucher bei Winterweizen. Bezüglich der Erklärung der Physiologie 
dieser Vermehrung der Disaccharide gehen die Meinungen noch aus- 
einander. Tumanov (44) und WASSILJEW (48) haben gezeigt, daß bei 
den Getreidesorten das Zunehmen des Zuckergehaltes nicht als Folge 
der Umsetzung der Stärke angesehen werden kann (FiıscHes, 6; Lip- 
FORSS, 23). WASsILJEW glaubt, daß der Zuckerüberschuß durch Spal- 
tung der Hemizellulosen entsteht. Schließlich vertritt Tumanov, von 
Moupkra (30) unterstützt, die Ansicht, daß es sich um einen Assimilations- 
vorgang handelt. WASSILIEW (48) und Fucus (unveröffentlicht) fanden, 
daß in den Morgenstunden der Preßsaft aus Winterweizenblättern 
weniger Zucker enthält als am Mittag. Fucus konnte in diesen Ver- 
suchen allerdings keine Veränderungen im Hemizellulosengehalt fest- 
stellen. Tumanov (44) und Mupra (30) fanden beim Studium des Licht- 
einflusses auf die Winterweizenpflanzen, daß bei Lichtmangel der Mono- 
saccharidgehalt der Blätter fällt und der Disaccharidgehalt während der 
Abhärtungsperiode beinahe gleichbleibt. Der Zweck unseres Versuches 
ist nun, festzustellen, in welcher Weise die Dunkelheit den Gehalt an 
löslichen Kohlehydraten der Wintergerstenblätter während der Ab- 
härtungsperiode beeinflußt. 

Das im Gewächshaus während 26 Tagen bei + 10 + 3° gezogene Material 
wurde in 3 Gruppen geteilt. Eine Reihe Pikierkästen wurde mit schwarzem Papier 
bedeckt, das auf einem Holzrahmen befestigt war, die zweite Reihe wurde mit 
gleichstarkem weißen Papier bedeckt, die dritte unbedeckt gelassen. Nach einer 
Preßsaftuntersuchung und der Feststellung der Bodenfeuchtigkeit in den Kästen, 
wurde das ganze Material im Kalthaus einer Temperatur von 0—2° ausgesetzt. In 
Tabelle 13 sind die gefundenen Werte enthalten, und zwar wurde 5 und 10 Tage 
nach Beginn der Behandlung analysiert. Obwohl die Pflanzen alle 2 Tage gegossen 
wurden, war zu erwarten, daß der Wasserverlust verschieden wäre, da die un- 
bedeckten Kästen das Sonnenlicht direkt erhielten und die bedeckten nicht. Um 
die Schwankungsn der Bodenfeuchtigkeit in den 3 Kästenreihen zu bestimmen, 
wurde bei jedem Abernten von Pflanzen auch der Wassergehalt des Bodens bestimmt. 


Untersucht man die Werte aus Tabelle 13, so beobachtet man ein 
Ansteigen der Werte für Trockensubstanz und Gesamtzucker (auf 
Trockensubstanz bezogen) bei der Abküblung. In den unbedeckten 
Kontrollpflanzen geht der Abhärtungsvorgang in normaler Weise vor 
sich. Das gleiche ist auch aus den in Tabelle 13b ausgeführten Werten 
für Pflanzen, die mit weißem Papier bedeckt waren, zu entnehmen, 
jedoch zeigt der aus den Pflanzen dieser Reihe gewonnene Preßsaft viel 
geringere Steigerungen, als der der vorhergehenden Reihe. Die Ab- 
härtung geht trotzdem vor sich, obwohl das Papier das Eindringen 
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Tabelle 13. Der Einfluß des Lichtes auf den Abhärtungsvorgang von 
3 Gerstensorten, während 10 Tagen bei 0—2°C. 
a) Unbedeckte Pflanzen. 
















































































der Abbärt ® 
“bel 10 +#C | a | mg ~~ go 
Sorte Refraktometrische Trockensubstanz in 
Prozent Prozent Prozent 
Prozent t t 
des | rrock: RK Trocken KR Trocken- 
Baftes |sunstanz| Saftes |eubstanz| Saftes | zubstanz 
Friedrichswerther Berg W.G.| 6,7 8,5 9,8 
Cenader 395 W.G.. . . . . 6,7 7,9 9,6 
Hübitzer W.G. . . . . . . 6,4 8,9 9,7 
Monosaccharide 
Friedrichswerther Berg W.G.] 0,48 6,9 0,72 8,4 1,29 13.1 
Cenader 395 W.G. . . . . . 0,48 7,2 0,52 6,6 1,19 12,5 
Hübitzer W.G. . . . . . . 0,48 7,7 0,74 8,3 1,29 13,3 
D ” ? h ” | 
Friedrichswerther Berg W.G.| 0,83 12,1 2,26 26,4 2,23 22,6 
Cenader 395 W.G. . . . . . 0,72 10,8 1,87 23,8 2,08 21,6 
EE VS. kw. à és 0,62 9,6 2,00 22,5 2,67 21,4 
Gesamizucker 
Friedrichswerther Berg W.G.| 1,31 19,0 2,98 34,8 3,52 35,7 
Cenader 395 W.G. . . . . . 1,20 18,0 2,49 32,4 3,27 33,9 
Hübitser W.G. . . . . . . 1,10 17,3 2,74 30,8 3,36 34,7 
Wassergehalt des Boden 
% M.W.K. 
Mittelwert 33,5 + 1,8 24,8 + 2 22,3 + 1,6 
b) mit weiBem Papier bedeckte Pflanzen. 
Friedrichswerther Berg W.G.| 6,9 7,5 7,8 
Cenader 395 W.G.. . . . . 6,3 6,3 7,4 
Hübitzer W.G. . . . . . . 6,2 6,5 7,4 
Monosaccharide 
Friedrichswerther Berg W.G.| 0,45 6,5 0,47 6,2 0,79 10,0 
Cenader 395 W.G. . . . . . 0,41 6,5 0,34 6,4 0,79 10,6 
Hübitzer W.G. …. . . . . 0,34 5,5 0,56 8,6 0,90 12,1 
Disaccharide 
Friedrichswerther Berg W.G.| 0,80 11,5 1,05 14,1 1,30 16,4 
Cenader 395 W.G...... 0,69 10,9 0,88 14,0 0,98 19,2 
Hübitzer W.G. ...... 0,79 11,2 0,94 14,4 1,35 18,2 
Gesamtzucker 
Friedrichswerther Berg W.G.| 1,25 18,0 1,52 20,3 2,09 26,4 
Cenader 395 W.G.. . . . . 1,10 17,4 1,22 19,4 1,77 23,8 
Hübitzer W.G. . . . . . . 1,13 16,7 1,50 23,0 2,30 30,3 
Wassergehalt des Boden 
% M.W.K. 
Mittelwert 39,4 + 0,8 38,1 + 1,3 35,1 + 1,3 
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c) mit schwarzem Papier bedeckte Pfianzen. 







































































der Abhärt: nach 5 T: 
“Gierso | “sac | “tao 
Refraktometrische Trockensubstanz in 
Prosont der Prozent air — pt Prozent — 
Trocken- Trocken- er | - 
Saftes |ubstanz| Saftes \sunstanz| Saftes en 
i Berg W.G.| 6,3 7,7 7,1 
Cenader 395 W.G...... 7,1 6,9 
Hübitzer W.G. ...... 6,3 7,1 7,1 
Monosaccharide 
chswerther Berg W.G.| 0,43 6,8 0,32 4,1 0,79 11,0 
Cenader 395 W.G.. . . . . À 6,9 0,32 4,5 0,66 9,5 
Hübitzer W.G. . . . . . . 0,47 7,4 _ = 0,83 11,7 
Disaccharid 
ichswerther Berg W.G.] 0,59 9,3 0,60 7,9 0,43 6,0 
Cenader 395 W.G. . . . . . 0,67 10,7 0,58 8,2 0,53 7,7 
Hübitzer W.G. . . . . . . 0,60 9,5 — = 0,65 9,1 
Gesamtzucker 
Friedrichswerther Berg W.G.| 1,02 16,1 0,93 12,0 1,22 | 17,0 
Cenader 395 W.G. . . . . . 1,10 17,6 0, 12,7 1,19 17,2 
Hübitzer W.G. . . . . . . 1,17 16,9 _ — 1,48 20,8 
W halt des Boden 
% MWK. 
Mittelwert 33,5 + 0,7 33,1 + 0,9 33,7 + 2 








des Sonnenlichtes in hohem Maße verhindert. (Es muß bemerkt werden, 
daß gewöhnliches, wenig durchsichtiges weißes Schreibpapier verwendet 
wurde.) 

Es ist klar, daß unter solchen Umständen die Steigerung des Gesamt- 
zuckergehaltes in den Blättern ganz anders vor sich geht, als bei den 
Kontrollpflanzen. Und zwar zeigt die Sorte Hübitzer W.G. nach der 
Abhärtung sowohl von 5 als auch 10 Tagen einen höheren Gesamtzucker- 
gehalt als die beiden ersten Sorten. Berücksichtigt man, daß Hübitzer 
W.G. weniger resistent ist als die beiden anderen Sorten, so ergibt sich, 
daß der Steigerungsgrad des Zuckergehaltes bei der Abhärtung der mit 
weißem Papier bedeckten Pflanzen (was praktisch dem Schatten gleich 
kommt) entgegengesetzt ist dem Steigerungsgrad der Kontrollpflanzen 
aus der ersten Reihe. Der Trockensubstanzgehalt der verdunkelten 
Pflanzen ändert sich sehr . wenig, mit nur geringen Unterschieden 
zwischen den Sorten. Der in bezug auf die Trockensubstanz errechnete 
Gesamtzuckergehalt zeigt nach 5 Tagen bei 0—2° C ein Sinken der vor 
der Abhärtung gemessenen Werte. Die nach 10 Tagen bei 0—2° er- 
mittelten Werte wachsen gegenüber denen der vorausgegangenen Ana- 
lyse nur im geringen Maße, so daß sie die Anfangswerte nur wenig über- 
schreiten. Alle in diesem Versuch gefundenenen Ergebnisse stimmen 
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überein mit denen Tumanovs (44) an Winterweizen. Es darf die Tat- 
sache nicht übergangen werden, daß der Wasssergehalt des Bodens der 
3 Kästen sich während der Dauer des Versuches in ungleichem Aus- 
maß geändert hat. Wie aus den Tabellen hervorgeht, zeigt besonders 
die Reihe der Kästen mit unbedeckten Pflanzen ein merkliches Sinken 
des Bodenwassergehaltes, so daß die ermittelten Werte auch aus diesem 
Grunde höher sind als die der Pflanzen aus den beiden anderen Reihen. 
Der Einfluß der Feuchtigkeit macht sich jedoch hauptsächlich in bezug 
auf die Trockensubstanz und nur in viel geringerem Maße für den Zucker- 
gehalt bemerkbar. Daraus müssen wir folgern, daß die Steigerung des 
Zuckergehaltes der Pflanzen beim Übergang aus einer höheren in eine 
niedere Temperatur nur dann eintritt, wenn die Pflanzen Licht haben, 
d.h. in Bedingungen wachsen, die den Assimilationsvorgang begünstigen. 


IV. Besprechung der Ergebnisse. 

Die vorliegenden Ergebnisse, aufbauend auf Mupras Ergebnissen, 
ergänzen und erweitern unsere Kenntnisse über die Physiologie der 
Kälteschäden nach 2 Richtungen: Einmal dadurch, daß einige weitere 
Bestimmungen in den Kreis der Betrachtung gezogen wurden, zweitens 
dadurch, daß eine zweite Getreideart gründlich untersucht wurde. 

Der Stand des Kälteresistenzproblems hat sich seit dem Erscheinen 
der Arbeit MuprRAs nicht wesentlich verändert, so daß wir uns darüber 
kurz fassen können. Es sei nur darauf verwiesen, daß ein Teil der Autoren 
(1, 2, 7, 10, 11, 23, 25, 28, 36, 41, 45, 47) den osmotischen Vorgängen 
und der Zuckeranreicherung die Hauptrolle bei der Abhärtung der 
Pflanzen gegen Kälte zuschreibt, während eine andere Autorengruppe 
(5, 18, 21, 31, 32, 39, 40) die kolloiden Eigenschaften des Plasmas und 
ihre Veränderungen, vor allem ihr Wasserbindungsvermögen, als Ursache 
ansehen. Besonders ist aber darauf hinzuweisen, daß bei eingehender 
physiologischer Betrachtung eine Trennung dieser beiden Teilprobleme 
nicht durchführbar ist, sondern daß nur eine gemeinsame Betrachtung 
der osmotischen und kolloid-chemischen Veränderungen, die neben- 
einander stattfinden, eine weitere Förderung des Problems bringen kann!. 
Es ist selbstverständlich, daß bei einer solchen Betrachtung es nicht 
genügt, die einmaligen Unterschiede zwischen Sorten verschiedener 
Resistenzgrade zu untersuchen, vielmehr muß den physiologischen Ver- 
änderungen in einer Sorte während der Anpassung weitestgehende Auf- 
merksamkeit geschenkt werden: Für den Weizen hat bereits MARTIN (25) 
an einigen Teilproben eine solche dynamische Betrachtung angewandt, 
später machte TuMANov (44) einschlägige Versuche, und schließlich stellte 
Mupra (30) systematische Versuche an mehreren Sorten an; dabei fand 
er, daß während der Kälteanpassung bei möglichst natürlichen Versuchs- 
bedingungen 2 Vorgänge nebeneinander sich abspielen: Einmal ein 

1 Vgl. hiezu W.H.Fuvcus: Kühn-Archiv 1933. 
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allmählicher Wasserverlust bei zunehmender Abhärtung, der bei allge- 
meiner Konzentrationserhöhung eintritt, zweitens eine davon ziemlich 
unabhängige Anhäufung an Zucker, vor allem an Disacchariden. Beide 
Vorgänge zusammen bewirken die außerordentlich starken Steigerungen 
der osmotischen Werte. Eine mit den relativ groben analytisch-chemi- 
schen Methoden faßbare Beeinflussung der Eiweißkörper ist dagegen 
erst bei sehr tiefen Temperaturen zu sehen. Dabei stellte Mupra fest, 
daß die Erhöhung des Zuckergehaltes in der gleichen Zeitspanne von 
Sorte zu Sorte verschieden, und zwar bei den kälteresistenten Sorten 
viel beträchtlicher ist als bei den weniger resistenten. 

Die bisher genannten Veränderungen in der Konzentration und in 
osmotischen Eigenschaften wirken naturgemäß auf die Zellkolloide. 
Parallel mit der Konzentrationserhöhung geht eine Entquellung der 
Kolloide und wohl gleichzeitig eine Zuckeranlagerung, die schon lange 
als sogenannte ,,Schutzwirkung“ der Zuckerstoffe bekannt ist. 

Inwieweit tatsächlich Änderungen der Kolloide bei Temperaturen um 
0° auftreten, läßt sich nicht mit Sicherheit feststellen, da vor allem die 
Bounp-WATer-Methode von NEwToN und MARTIN (25) heute noch um- 
stritten ist und in der Literatur (47) widerspruchsvolle Resultate bestehen ; 
daß in der Fällbarkeit der Eiweißstoffe verschiedener Sorten Unter- 
schiede bestehen, scheint dagegen eine gesicherte Tatsache zu sein. Viel- 
leicht werfen die Ergebnisse elektrochemischer Untersuchungen der 
Pflanzensäfte wie sie von Harvey (14) [pH], Dexter, ToTTINGHAM und 
GRABER (5) und jüngst von Iwanorr (18) [Leitfähigkeit] an verschie- 
denen Pflanzen aufgenommen wurden, etwas Licht auf die möglichen 
Veränderungen der Kolloide in der Zelle; aus diesem Grunde wurden der- 
artige Bestimmungen auch im Rahmen dieser Arbeit durchgeführt. 

Aus diesen Versuchen ergibt sich, erstens, daß während der Abhär- 
tungsperiode der Pflanzen der Saft um so mehr angesäuert wird, je kälte- 
empfindlicher eine Sorte ist, zweitens, daß die Leitfähigkeit der PreBsäfte 
um so stärker ist, je größer die Schädigung der Pflanzen ist; während 
die Änderungen der Wasserstoffionenkonzentration scheinbar sorten- 
typisch sind, erscheinen die Unterschiede in der Leitfähigkeit von der 
Sorte weniger als vom tatsächlichen Beschädigungsgrad der gerade 
untersuchten Pflanzen abzuhängen. Es stimmen also unsere Ergebnisse 
mit den Berichten der oben genannten Forscher überein; andererseits 
erklären sie auch die Mißerfolge, die TURESSON (42) und Fucus (8) bei 
Leitfähigkeitsuntersuchungen zum Vergleich von Sorten hatten, da sie 
mit unbeschädigten Pflanzen arbeiteten, bei denen auch wir keinerlei 
Unterschiede in der Leitfähigkeit der Preßsäfte gefunden haben. Zur 
Ausdeutung dieser Ergebnisse sei zuerst; die Ansäuerung während der 
Abhärtungsperiode herangezogen; es ist klar, daß durch eine stärkere 
Ansäuerung der wässerigen Phasen in der Zelle die Eigenschaften der 
Zellkolloide verändert werden, und zwar im Sinne einer Erhöhung ihrer 
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Fällbarkeit; je stärker die Erhöhung des C, in einer Zelle sein wird, 
desto eher wird eine Kältefällung oder die Erreichung einer fällenden 
maximalen Konzentration der Säfte möglich werden. Da nun bei Weizen 
gerade die Sorten, die stark ansäuern, auch wenig ,,Schutzstoff (Zucker)‘ 
enthalten, so ist durch dieses Zusammenwirken die größere Empfindlich- 
keit des Plasmas wohl zu erklären. Eine schwierigere Frage ist die nach 
der Herkunft der Säuren, da bei der starken Pufferung der Weizensäfte 
(MupRA) grundlegende Veränderungen in der Zusammensetzung der 
Säfte eintreten müssen, um so starke Ansäuerung zu erzielen. Vielleicht 
geben hier die Arbeiten von RUHLAND und Werzet (37, 38) und von 
WoLr (49) einen Hinweis, wenn ihre Ergebnisse auch an Nicotiana und 
Crassulaceen erhalten wurden. Auf die Möglichkeit, daß die verschiedene 
Temperaturabhängigkeit der einzelnen Fermentreaktionen und die An- 
häufung von Hemmungsstoffen an der Ansäuerung von Pflanzen, die 
unterhalb ihres Entwicklungsoptimums zu leben gezwungen sind, ursäch- 
lich beteiligt sind, sei nur hingewiesen. Die Bedeutung dieser Vorgänge 
für den Gesamtkomplex der Resistenzfragen wird Fucus an anderer 
Stelle behandeln. 

Die Veränderungen in der Leitfähigkeit scheinen infolge ihrer Abhängig- 
keit von der Beschädigung im Zusammenhang zu stehen mit einer 
nicht sortengebundenen Veränderung des Zellinhaltes, wahrscheinlich der 
Zellkolloide. Interessant ist hierbei, daß durch Abtöten (durch Hitze) 
bei gesunden Pflanzen kaum eine Erhöhung der Leitfähigkeit eintritt, 
während die gleiche Behandlung bei ,,Kältepflanzen‘‘ eine 30% Erhöhung 
bedingt, und daß die Unterschiede zwischen mehr oder weniger ge- 
schädigten Pflanzen einige Zeit nach dem Auftauen sehr viel deutlicher 
hervortreten. Vermutungsweise seien diese Vorgänge so, daß 2 Faktoren 
am Zustandekommen der Veränderungen beteiligt sind; einerseits die 
Bindung von Elektrolyten an das entquollene Plasma bei dem Kälte- 
einfluß — diese wird durch die Erhitzung aufgehoben —, andererseits 
eine Permeabilitätsänderung mittelschwer geschädigter Zellen, deren 
Plasma, nachdem der Kälteeinfluß aufgehoben ist, eine allmähliche 
krankhafte, vielleicht nekrobiotische Veränderung erfährt. An eine Zu- 
nahme löslicher N-Verbindungen durch Eiweißzersetzung (IWANOFrF 18) 
glauben wir weniger, weil chemische Bestimmungen der Aminokörper 
(Newton, 31, 32; Mupra, 30) keine Anreicherung dieser Verbindung in 
solchen Mengen ergab. 

Wir wenden uns nun der Frage zu, inwieweit unsere Versuche an 
Gerste sich mit den Erfahrungen an Weizen decken. Die physiologischen 
Veränderungen bei der Abhärtung sind im wesentlichen die gleichen. Aus 
unseren Versuchen mit Pflanzen, die bei verschiedenen Temperaturen 
herangezogen wurden, geht klar hervor, daß in dem Maße, in dem die Tem- 
peratur fällt, die Konzentration des Zellsaftes steigt, ebenso auch der 
Zuckergehalt und der osmotische Wert. Was jedoch von den Feststellungen 
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Mupras (30) hinsichtlich des Winterweizens abweicht, ist die Tat- 
sache, daB Sorten mit verschieden groBer Winterfestigkeit den gleichen 
Grad der Erhöhung des Zuckergehaltes und der Trockensubstanz 
zeigen, daß sogar weniger kälteresistente Sorten bei niedrigeren Tem- 
peraturen einen höheren Gesamtzuckergehalt zeigen als die resistenten. 
Das Anwachsen des Disaccharidgehaltes im besonderen zeigt keinerlei 
Beziehung zum Grad der Kälteresistenz, wie aus dem vergleichenden 
Studium eines Sortiments von 22 Wintergerstensorten hervorgeht 
(CoNSTANTINESCU, 3). 

Es ist die Frage, ob diese Abweichung dadurch bedingt ist, daß bei 
der Analyse ein Fehler vorliegt, der durch den merklichen Glukosidgehalt 
der Gerste bedingt ist, oder ob für den Kältetod der Gerstenpflanzen 
andere Faktoren den Ausschlag geben als gerade der Zuckergehalt. Der 
Glukosidzuckergehalt beträgt nach orientierenden Analysen (Methodik 
vgl. Kerstan, 19) etwa 7—8% des Gesamtzuckers im Vollsaft, während 
wir im Kochsaft und Extrakt keinen Glukosidzucker feststellen konnten. 
Andererseits besteht durchaus die Möglichkeit, daß andere Faktoren- 
komplexe bei der Gerste eine Rolle spielen als beim Weizen. Es ist in 
diesem Zusammenhang interessant, daß Gerstenkeimlinge Unterschiede 
im Zuckergehalt zeigen, die der Kältefestigkeit ungefähr parallel gehen. 
Eine eingehende Beantwortung dieser Frage ist auf Grund des bisherigen 
Materials nicht möglich; es soll darüber später berichtet werden. Wie 
vielfältig die Faktoren sind, die durch ihr Zusammenspiel die Kälte- 
resistenz bedingen, hat ja Mupra (30) bei der Besprechung seiner Er- 
gebnisse bereits zusammengestellt. 


Zusammenfassung. 

1. Der Zweck der vorliegenden Arbeit war die physikalisch-chemischen 
Veränderungen festzustellen, die im Zellsaft junger Wintergerstenpflanzen 
während der Abhärtung vor sich gehen. 

2. Der Gehalt an Trockensubstanz und Gesamtzucker und der 
osmotische Wert des Preßsaftes von 1—3-blättrigen Pflanzen bleiben kon- 
stant, wenn die Pflanzen bei konstanten Temperaturen gezogen werden, 

3. Beim Übergang von höheren zu niederen Temperaturen steigen vor 
allem der osmotische Wert, dann der Zuckergehalt und in geringerem 
Maße der Trockensubstanzgehalt. Die Unterschiede, die zwischen den 
Sorten mit verschiedenem Kälteresistenzgrad besteben, sind gering und 
veränderlich. 

4. Die Abhärtung geht auch bei Gerste nur bei Licht vor sich. 

5. Die Messung der pH-Zahl und der elektrischen Leitfähigkeit können 
für das Studium der Kälteresistenz als indirekte Methoden dienen. 
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REFRAKTARSTADIUM, ERMUDUNG UND NARKOSE 
BEI DER SEISMONASTIE. 


Von 
Erwin Binnine 
(Jena). 
Mit 14 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 17. September 1933.) 


Einleitung. 

Um die Erregungsvorgänge kennen zu lernen, die durch StoBreize 
in seismonastisch empfindlichen Organen der Pflanzen ausgelöst werden, 
ist nicht zuletzt auch ein sorgfältiges Studium der Phasen verringerter 
Erregbarkeit erforderlich. Wenngleich diese Phasen schon mehrfach 
untersucht worden sind, bleiben doch noch wichtige Fragen zu klären, 
so daß mir eine erneute Untersuchung ratsam erschien. Als Unter- 
suchungsobjekt dienten mir dabei wieder die schon früher vorwiegend 
benutzten Staubfäden von Sparmannia africana und von Berberis 
vulgaris. 

Abgesehen von den Schwankungen der AuBenbedingungen (nament- 
lich der Temperatur) sind es vor allem drei Umstände, die eine Ver- 
ringerung der Erregbarkeit bedingen können. Erstens ein einfacher 
Reiz (Stoßreiz, chemischer oder elektrischer Reiz), dieser hat ein 
Refraktärstadium zur Folge, also eine Phase, in der zunächst (im ‚absoluten 
Refraktärstadium“) überhaupt keine Reaktion möglich ist; später (im 
„relativen Refraktärstadium‘‘) können zwar Reaktionen eintreten, jedoch 
ist die Reizschwelle dann höher als im Normalzustand, und die Reaktion 
(der Krümmungswinkel) wird nur gering, weil die Erregung relativ 
niedrig bleibt. Das absolute Refraktärstadium dauert unter normalen 
Bedingungen (Temperatur 20—22°) bei Berberis 3,5—5 Min., bei Spar- 
mannia etwa 2 Min. Das relative Refraktärstadium beträgt unter den 
gleichen Bedingungen bei beiden Pflanzen meist etwas weniger als 
10 Min., das gesamte Refraktärstadium also etwas weniger als 15 Min. 

Ven Betnktäustadium unterscheiden wir die Ermüdungsersc ngen ; 
diese treten nur nach mehrfacher Reizung auf, und zwar dann, wenn 
der Abstand der Einzelreize nicht zu groß ist. Man könnte natürlich 
auch das Refraktärstadium schon als eine Ermüdungserscheinung 
bezeichnen, jedoch ziehe ich es mit LINSBAUER (1923) vor, von einer 
Ermüdung nur dann zu sprechen, wenn in den gereizten Zellen die 
Wiederherstellung der vollen Erregbarkeit nicht mehr im normalen 
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(nach einem Einzelreiz feststellbaren) Tempo erfolgt, wenn also eine 
Verlängerung des Refraktärstadiums beobachtbar ist. Das Auftreten 
der Ermüdung ist dieser LINsBAUERschen Unterscheidung gemäß an 
eine wiederholte Inanspruchnahme des Organs gebunden. 

Eine charakteristische Erregbarkeitsverminderung finden wir end- 
lich noch bei der Narkose. Auch diese ist zwar, ebenso wie das Refraktar- 
stadium und die Ermüdung schon mehrfach untersucht worden, jedoch 
sind unsere Kenntnisse noch sehr lückenhaft. Vor allem wissen wir 
kaum etwas darüber, ob die Veränderungen, die bei den drei verschiedenen 
Arten der Erregbarkeitsherabsetzung in den Zellen auftreten, miteinander 
übereinstimmen, oder ganz verschiedener Natur sind. 

Durch die neuen Untersuchungen sollte vor allem auch die Bedeutung 
des Permeabilitätszustandes für die Erregbarkeit und für den Bewegungs- 
verlauf weiter aufgeklärt werden. 

Hinsichtlich der Methodik der Versuche will ich an dieser Stelle nur 
erwähnen, daß der Reaktionsverlauf je nach den Erfordernissen mittels 
des Zeichenapparates bei 50—100facher Mikroskopvergrößerung auf- 
gezeichnet, oder unter Benutzung der früher (1933) beschriebenen 
Apparatur photographisch registriert wurde. 


1. Das Refraktärstadium. 
a) Die älteren Untersuchungen. 

Durch frühere Untersuchungen (BÜNNING 1929—33) ist gezeigt worden, daß 
die Bewegung nach der seismonastischen Reizung durch eine zum Zellsaftaustritt 
führende Permeabilitätserhôhung möglich wird’. Der deutlichste Beweis für das 
Eintreten einer Permeabilitätserhöhung besteht wohl, abgesehen von der direkten 
Beobachtung der Ausscheidung von Zallsaftbestandteilen, darin, daß unter geeig- 
neten Umständen, nämlich bei herabgesetzter Erregbarkeit, wenn nach einer 
Reizung statt des Semip bilitätsverlustes nur eine Erhöhung der Wasser- 
oe” zu erwarten ist, die Reizreaktion nicht unbedingt in einer Flüssigkeits- 

zu bestehen braucht, vielmehr in ihrer Richtung weitgehend von der 
Richtung des Saugkraftgefällee abhängig ist: Ist die Saugkraft der Zellen kleiner 
als die Saugkraft ihrer Umgebung, bzw. kleiner als die Saugkraft, die der relativen 
Dampfspannung dieser Umgebung (Zellen, Interzellularräume) entspricht, so erfolgt 
nach einer Reizung unter den genannten Bedingungen (verringerte Erregbarkeit) 
ein Flüssigkeitsaustritt, also eine Verkleinerung der Zellen wie bei der normalen 
Seismonastie; ist aber die Saugkraft der Zellen größer als die der Umgebung, so 
bedingt eine Reizung unter sonst gleichen Bedingungen eine Wasseraufsaugung, 
also eine Vergrößerung der Zellen (inverse Seismonastie). Natürlich gilt dies, wie 
gesagt, nur für seismonastisch reizbare Organe, die sich im Zustand verringerter 
Erregbarkeit befinden; denn wenn ein S bilitätsverlust eintritt, kann 
unabhängig von der Richtung des ursprünglich gegebenen osmotischen Saug- 
kraftgefälles eine Zellsaftauspressung erfolgen. 

Wie schon früher ausgeführt wurde, berechtigen mehrere Beobach- 
tungen zu dem Schlusse, daß nicht nur während der eigentlichen Reaktion, 
sondern auch noch später, nämlich solange das Refraktärstadium besteht, 


1 Versuche mit den Narben von Mimulus führten CHRISTALLE (1931) zu einem 
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eine Permeabilitätserhöhung vorhanden ist; allerdings ist diese dann 
nicht mehr so stark, wie während der Reaktion selber, wo ja unter 
normalen Bedingungen (d. h. bei voller Erregbarkeit) sogar ein Verlust 
der Semipermeabilität erreicht wird. In dem Abschnitt des Refraktär- 
stadiums, in den die Rückkrümmung fällt, ist nur noch die Wasser- 
permeabilität erhöht, und zwar äußert sich dies darin, daß die Rück- 
krümmungsgeschwindigkeit unmittelbar nach Beendigung der Reaktion 
auffallend groß ist, viel größer als in den späteren Stadien der Rück- 
krümmung; die Wiederaufsaugung von Wasser erfolgt also beim Beginn 
der Rückkrümmung besonders schnell, ohne daß diese große Geschwindig- 
keit sich allein aus dem dann besonders großen Saugkraftgefälle erklären 
ließe. Aus dem weiteren Verlauf der Rückkrümmung läßt sich schließen, 
daß die Permeabilität sehr bald wieder geringer wird und sich der normalen 
Höhe nähert, die sie in der ungereizten Zelle zeigt. Es konnte auch nach- 
gewiesen werden, daß die Abnahme der Erregung und damit die Zu- 
nahme der Erregbarkeit im Refraktärstadium anscheinend mit der 
Abnahme der Permeabilität parallel laufen, so daß also die Wieder- 
herstellung der normalen Permeabilität mit der Wiederherstellung der 
normalen Erregbarkeit identisch zu sein scheint. 

Gegen diese Ableitung wird man aber noch einige Bedenken äußern 
können. Es ist zwar richtig, daß die auffällig hohe Rückkrümmungs- 
geschwindigkeit unmittelbar nach Beendigung der Reaktion den Schluß 
auf eine sehr hohe Wasserpermeabilität rechtfertigt. Auch die Abnahme 
der Wasserpermeabilität während der Rückkrümmung (also die Wieder- 
annäherungan die normale Permeabilitätshöhe) darf als gesichert angesehen 
werden. Jedoch läßt die Geschwindigkeit der Rückkrümmung genauere 
quantitative Schlüsse auf die Höhe der Permeabilität nicht zu, da diese 
Geschwindigkeit ja nicht nur von der Durchlässigkeit der protoplasmati- 
schen Grenzflächen, sondern auch noch von anderen Faktoren, namentlich 
vom osmotischen Zustand der Zellen und dem ihrer Umgebung abhängig ist ; 
diese osmotischen Zustandsgrößen sind uns aber nicht genau bekannt und 
lassen sich mit den bekannten Methoden auch nicht genau ermitteln. Darum 
konnte aus den bisherigen Versuchen noch nicht mit Sicherheit geschlossen 
werden, wie lange Zeit nach Beendigung der Reaktion noch eine erhöhte 
Wasserpermeabilität vorhanden ist, und ob wirklich die Wiederherstellung 
der in den ruhenden Zellen ursprünglich vorhandenen Permeabilität zeitlich 
genau mit der Beendigung des Refraktärstadiums zusammenfällt. Eine 
gesicherte Beantwortung dieser Frage wäre besonders wichtig, weil sich 
dann auch entscheiden ließe, ob die Permeabilitätserhöhung wirklich 
ein notwendiger Bestandteil jedes Abschnittes des Erregungsvorganges ist. 





b) Prinzipielles über die Methode der Permeabilitätsbestimmung. 
Um das genanten Problem lösen zu können, ging ich von folgender 
Überlegung aus: Wenn während des ganzen Refraktärstadiums, also 
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auch noch nach Beendigung der Reaktion eine Permeabilitätserhöhung 
vorhanden ist, so muß diese, nachdem die Reizreaktion beendet ist, 
je nach der Richtung des Saugkraftgefälles zwischen den Zellen und 
deren unmittelbarer Umgebung entweder, wie es bei normalen Be- 
dingungen zutrifft, zu einer Beschleunigung der Rückkrümmung oder 
aber gerade zu einer Fortsetzung der Bewegung in der Richtung der 
Reizkrümmung führen. Die erstgenannte Möglichkeit müßte zutreffen, 
wenn die Saugkraft der Zellen größer ist als die ihrer unmittelbaren 
Umgebung, die zweite Möglichkeit dann, wenn die unmittelbare Umge- 
bung der Zellen die größere Saugkraft besitzt. (Diese Formulierung der 
Bedingungen entspricht, wie wir noch sehen werden, den tatsächlichen 
Verhältnissen nur annähernd.) 

In der Regel ist die erste der beiden genannten Möglichkeiten ver- 
wirklicht, es erfolgt also, wie bekannt, im Refraktärstadium nach Be- 
endigung der Reizreaktion eine schnelle Rückkrümmung. Der Grund 
ist, wie ich früher ausführte, darin zu sehen, daß die Saugkraft der 
Zellen ursprünglich mit der relativen Dampfspannung in den Interzellula- 
ren annähernd übereinstimmt und infolge der Reizreaktion (nicht 
während der Reizreaktion) eine Saugkrafterhöhung der Zellen (Verringe- 
rung des Wanddrucks!) eintritt. 

Nun besteht aber eine genaue Übereinstimmung der Zellsaugkraft mit 
der relativen Dampfspannung in der unmittelbaren Umgebung nur 
ausnahmsweise, nämlich in der Regel lediglich dann, wenn die Zellsaug- 
kraft auch mit der relativen Dampfspannung in der die ganze Pflanze, 
bzw. das ganze Organ (Staubfaden) umgebenden Luft übereinstimmt. 
Zumeist wird die relative Dampfspannung in dieser Umgebung der 
Pflanzen kleiner, die ,,Saugkraft“ in der Umgebung des Organs also 
größer sein als die Saugkraft der Zellen. Es besteht somit ein Saug- 
kraftgefälle, das streng genommen zumeist auch schon zwischen den 
Zellen und ihrer unmittelbaren Umgebung (Interzellularräume) vor- 
handen ist, wenngleich die Saugkraftdifferenz auf einer so kleinen Strecke 
nur gering ist. (Unter gewöhnlichen Bedingungen verringert sich das 
Volumen der Zellen trotz dieser Saugkraftdifferenz nicht, da ihnen aus 
dem Hadrom dauernd neues Wasser zugeführt wird, wobei sich ein 
dynamisches Gleichgewicht einstellt, oder weil, mit anderen Worten, die 
Saugspannung der unmittelbaren Umgebung zwar an einigen Stellen größer, 
an anderen Stellen aber kleiner ist als die Saugspannung der Zellen.) 

Anders wird es aber, wenn die relative Dampfspannung innerhalb 
der umgebenden Luft unter den normalen Wert sinkt. Sofern jetzt in 
der Pflanze keine ausreichenden Regulationsvorgänge ablaufen, wird 
die Zelle ihr Volumen verkleinern. Die Zelle verliert rascher Flüssigkeit 
als sie neu aufnehmen kann. Die Volumverkleinerung schreitet solange 
weiter, bis ein dem neuen Saugkraftgefälle entsprechendes dynamisches 
Gleichgewicht hergestellt ist. 
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Für die reizbaren Filamente von Berberis und Sparmannia bedeutet 
diese Volumenverringerung, daß die Filamente sich langsam in der 
Reaktionsrichtung kriimmen ; denn die reizbaren Zellen sind stark dehn- 
bar und erleiden bei gleicher Verringerung der Turgeszenz eine größere 
Volumabnahme als die Zellen der Gegenseite. (Diese Tatsache darf ich 
als bekannt voraussetzen und verweise nur auf die Arbeiten von JUEL 
[1906], ZrecENsPEcK [1929] und auf meine eigenen Angaben.) 

Unter den genannten Bedingungen braucht noch nicht notwendig 
eine qualitative Änderung des Verlaufs von Reaktion und Rückkrümmung 
der Seismonastie einzutreten. Die sprunghafte Saugkrafterhöhung infolge 
der Reizreaktion (genauer: infolge der Wanddruckerniedrigung) kann 
zumeist noch dazu ausreichen, daß die Zelle nach Wiederherstellung 
der Semipermeabilität wenigstens einen Teil der abgegebenen Flüssigkeit 
wieder aufnimmt, oder doch, wenn der ausgeschiedene Zellsaft seine 
osmotische Wirksamkeit nicht verlieren sollte, aus den angrenzenden, 
mit dem Hadrom in Verbindung stehenden Zellen neue Flüssigkeit auf- 
nimmt. Es erfolgt also auch jetzt noch wie gewöhnlich eine schnelie 
Rückkrümmung. 

Soviel über das Verhalten der Staubfäden bei einer mäßigen Herab- 
setzung der Dampfspannung in der Umgebung des reizbaren Organs. 
Bringen wir sie nun in eine noch trockenere Luft, so beobachten 
wir zunächst einmal im ungereizten Filament einen noch stärkeren 
Wasserverlust als bei geringerer Lufttrockenheit, also eine etwas schnel- 
lere Krümmung in der Richtung der Reizreaktion. Freilich erfolgt 
diese durch das Welken bedingte Krümmung immer noch erheblich 
langsamer als die Reizreaktion; es sind meist mehrere Stunden er- 
forderlich, um Krümmungen von 10—20° zu bedingen. Unter diesen 

kann es nun eintreten, daß die Saugkraft der unmittel- 
baren Zellumgebung auch dann noch größer bleibt als die Saugkraft 
der Zellen, wenn letztere infolge einer Reizreaktion plötzlich stark erhöht 
wird. Eine Rückkrümmung könnte aber nur stattfinden, wenn die 
infolge der Reizreaktion eingetretene Erhöhung der Zellsaugkraft größer 
ist als die Saugkraftdifferenz, die schon vorher zuungunsten der Zellen 
bestand. In den anderen Fällen, wenn also der durch die Reizreaktion 
bedingte Turgeszenzverlust noch nicht den Turgeszenzgrad herstellt, 
dem sich die transpirierende Zelle ohnehin allmählich annähert, müßte 
noch nach Beendigung der normalen Reaktionsdauer eine Fortsetzung 
der Bewegung in der Reaktionsrichtung eintreten, und zwar müßte 
diese Bewegung schneller ablaufen als die bereits vor der Reizung durch 
die übermäßige Transpiration bedingte; denn die Permeabilität ist ja, 
wie wir annehmen, noch erhöht, und daher ist der Ausgleich einer 
Saugkraftdifferenz erleichtert. Und eben hierin liegt eine Handhabe, 
die es gestattet, das Vorhandensein einer erhöhten Permeabilität noch 
nach Beendigung der Reizreaktion festzustellen. 
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c) Die Versuche. 

Es ist methodisch nicht allzu schwierig, solche Bedingungen herzu- 
stellen, bei denen die Dampfspannung in der das Objekt umgebenden 
Luft so sehr erniedrigt ist, daß nach Beendigung der normalen Reaktions- 
dauer keine Rückkrümmung, sondern nur eine Beschleunigung des 
schon vorher stattfindenden Turgeszenzverlustes, also eine weitere 
Bewegung in der Reaktionsrichtung eintritt. Sofern sich die Blüten 
noch an den Pflanzen befinden, werden diese Bedingungen allerdings 
kaum jemals eintreten, da die Zellen auch bei relativ großer Trockenheit 
der Luft immer noch ziemlich leicht aus den Gefäßbündeln Wasser auf- 
nehmen können, so daß die Transpiration nur kurze Zeit überwiegt 
und sich dann bei einer etwas geringeren Turgeszenz ein neues Saugkraft- 
gleichgewicht einstellt. Ganz anders aber, wenn man die Wasserzufuhr 
aus den Gefäßbündeln durch Abtrennung der Blüten hemmt. 

Versuchsmethodik: Abgeschnittene Einzelblüten von Berberis werden 
mit einem Stückchen trockener Watte und Nadeln auf einem Kork 
befestigt, der auf dem Boden einer flachen, 2 cm hohen und 5 cm breiten 
Glasschale steht. Wenn jetzt die Schale einige Zeit offen in der Zimmerluft 
stehen bleibt, entstehen selbst bei relativ hoher Luftfeuchtigkeit die 
Bedingungen, die oben als erforderlich bezeichnet wurden, um eine 
Rückkrümmung nach der seismonastischen Reaktion zu verhindern. 
Die Geschwindigkeit, mit der diese Bedingungen sich einstellen, ist 
allerdings vom Feuchtigkeitsgrad der Luft abhängig. Bei einer relativen 
Feuchtigkeit von 80—90% sind zuweilen 5—10 Stunden erforderlich, 
bei geringerer Feuchtigkeit (40—50%) aber nur 2—3 Stunden. 

Einige Beispiele zeigt Abb. 1. Wir sehen nach der mit einer Nadel 
vorgenommenen StoBreizung die Reizbewegung (die bei Berberis unter 
normalen Bedingungen weniger als eine Sekunde dauert) und dann ent- 
weder die normalerweise eintretende Rückkrümmung oder statt dessen 
eine Fortsetzung der Reizbewegung, und zwar dauert diese verlängerte 
Reaktion mehrere Minuten. Die Abbildung läßt deutlich erkennen, daß 
die Verlängerung der Bewegung in der Reaktionsrichtung um so länger 
dauert, je länger die Zeit des Welkens war. Bei Versuch a finden wir 
die normale schnelle Rückkrümmung, bei 6 und c eine gehemmte Rück- 
krümmung, und bei d beginnt die gegenläufige Bewegung sogar erst 
dann, nachdem sich die Krümmung noch fast 2 Min. (!) fortgesetzt hat. 
Bei den Versuchen e und f endlich dauert die Bewegung in der Reaktions- 
richtung noch länger, nämlich 7 bzw. 14 Min. Wenn nach der Beendigung 
dieser „verlängerten Reaktionen‘ doch noch wieder eine geringe Rück- 
krümmung einsetzt, so darf uns das nicht sehr wundern; denn die Per- 
meabilität sinkt ja allmählich wieder. Es ist, sofern noch eine geringe 
Wasserzufuhr aus den Gefäßbündeln stattfinden kann, unter Um- 
ständen nur eine Vergrößerung des Transpirationswiderstandes (Ver- 
ringerung der Permeabilität) erforderlich, um die Wasserabgabe wieder 
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so einzuschränken, daß sie die Wasseraufnahme nicht mehr überwiegt, 
sondern im Gegenteil geringer ist als diese. Ich erinnere hier an die 
Versuche von M. Brauner (1932) über die Lichtturgorreaktionen von 
Phaseolus multiflorus; aus diesen Versuchen geht hervor, daß schon 
allein durch eine Permeabili- 
ee At ie tätsänderung auch der Tur- 
geszenzzustand, bei dem das 
= dynamische Saugkraftgleich- 
te) gewicht erreicht ist, ein ande- 
ran 2 rer werden kann. 
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willie wk Umschlagen der Kriimmung 
in der Reaktionsrichtung zu 




















IN einer entgegengesetzten Be- 
wegung (zu einer Riickkriim- 

mung) eintritt, also ein Um- 

9 — > schlagen der Wasserabgabe 
es on “mn in eine Wasseraufnahme, dür- 


— fen wir nach den vorstehenden 
Darlegungen den SchluB zie- 
hen, daB die Permeabilitat 





N 























De, bis zum Beginn dieses Um- 
schlagens noch höher war als 

Frese] nachher, daß also die infolge 
a u er 6 > der seismonastischen Reizung 
rate eingetretene Permeabilitäts- 


Abb. 1. Verlauf der seismonastischen Reaktion an ” : 
vollturgeszenten und an welkenden Filamenten von erhöhung mindestens noch 


ern > der Reizung. Ordinate: Lis zu diesem Zeitpunkt vor- 
sich lediglich aus zufälligen handen war. Mindestens bis 
aus der verschiedenartigen dereinzeinen ZU diesem Zeitpunkt sagen 
Filamente. @ Das Filament befindet sich in wasser- wir, denn der Beginn der 
dampfgesättigter Luft. Aufenthalt = „ ie 2,5 
in Luft von 80% Wassersättigung. c Einstündiger Rückkrümmung ist ja nicht 
Aufenthalt in Luft von 70% Wassersättigung. (daran gebunden, daß die Per- 
Wassersättigung. e AufenthaltinLuft meabilität schon bis zu ihrem 
en mn nr qi Normalwert gesunken ist. Die 
Permeabilität muß nur wieder 
so niedrig geworden sein, daB bei den gegebenen Saugkraftverhältnissen 
der Wasserverlust nach außen geringer ist als die Wasseraufnahme aus 
dem Hadrom. 

Stellen wir nun durch eine größere Zahl von Versuchen fest, bis zu 
welchem Zeitpunkt an welkenden Filamenten überhaupt spätestens 
noch gine Rückkrümmung eintreten kann, so haben wir damit gleich- 
zeitig annähernd den Zeitpunkt gewonnen, bis zu dem höchstens noch 
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eine Permeabilitätserhöhung bestanden haben kann. Die Versuche 
zeigten, daß die Rückkrümmung (sofern überhaupt eine erfolgt) bei 
einer Temperatur von 20—21° spätestens 12—14 Min. nach der Reizung 
einsetzt. Die Zusammenstellung einer Reihe von Versuchen in Tabelle 1 
möge dieses Ergebnis veranschaulichen. 


Tabelle 1. Abhängigkeit des Beginns der Rückkrümmung von der Dauer 
des Welkens bei Berberis. Ein „—“ bedeutet, daß überhaupt keine Rück- 
krümmung mehr eintritt. 








Dauer des 
Versuch Welkens in Beginn der Rückkrümmung (Minuten nach der Reizung) 
Stunden | 
1— 6 2 7 6 8 6 7 8 
7—12 2% 9 10 9 8 9 12 
13—18 3 11 12 10 12 11 11 
19—24 4 11 — 14 —_ es 
25-30 5 wi vn ~ wen a _ 








Die Zeit von 12—14 Min. nach der ‚Reizung, also die Zeit, innerhalb 
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Abb. 2. Verzögerung der Restitution an 
welkenden Filamenten von Berberis. Zeit- 
punkt der ersten Reizung bei der Abszisse 
4Min. Zeitpunkt der zweiten Reizung bei 
der Abszisse 31 Min. Während dieses Zeit- 
abstandes ist, wie Sooners! zweite Reaktion 
zeigt, erst ein kleiner Teil der normalen 
Reaktionsfähigkeit wiederhergestellt. Das 
Filament stand vor der ersten Reizung zwei 


Stunden in Luft von 70% Wassersättigung 


ganges machen konnten, vervoll- und blieb darin bis zur zweiten Reizung. 


ständigt und weiter begründet; 
Die Permeabilitätstheorie der seismonastischen Erregung erweist sich 
als durchaus berechtigt. 

Gegen die Deutung, die wir unseren Versuchen geben, ließe sich noch 
ein Einwand erheben: das allmähliche Welken der reizbaren Zellen 
könnte vielleicht auch dadurch den Reaktionsablauf beeinflussen, daß 
unter den neuen Bedingungen die Restitutionsvorgänge, die normalerweise 
der Erregung sehr schnell entgegenarbeiten, verzögert werden, und daher 
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die Erregung nicht so schnell abklingt, eine zur Zellsaftauspressung 
ausreichende Permeabilitätserhöhung also länger vorhanden ist als 
sonst. Es ist in der Tat möglich, daß infolge des Welkens die Restitutions- 
vorgänge werden. Z. B. zeigt Abb. 2, daß bei vorgeschrittenem 
Welken unter Umstanden selbst nach mehr als 25 Min. erst ein geringer 
Teil der Erregung rückgängig gemacht ist. Das Refraktärstadium kann 
an welkenden Staubfäden tatsächlich bis zu etwa 40 Min. erreichen. 
Das ist bei der Auswertung von Tabelle 1 sehr wohl zu berücksichtigen. 
Daher wurde bei den Versuchen, die zur Zusammenstellung der Tabelle 1 
benutzt wurden, noch besonders die Dauer des gesamten Refraktär- 
stadiums geprüft. Das Refraktärstadium war in der Tat etwas größer 
als unter normalen Bedingungen, es betrug nämlich statt 10—12 Min. 
13—15 Min. Aber damit wird ja nur die Übereinstimmung des Zeit- 
punktes, bis zu dem an welkenden Staubfäden nach der Reizung noch 
eine Rückkrümmung einsetzen kann, mit dem Refraktärstadium noch 
genauer, so daß unsere Überlegungen als durchaus berechtigt erscheinen. 





2. Die Saugkraftverhältnisse bei der Reaktion und im Refraktärstadium. 

Wenn man die Versuche, über die auf den vorstehenden Seiten 
berichtet wurde, kurz beschreiben will, wird man vielleicht sagen: bei 
der normalen Reizbewegung, also bei Bedingungen, unter denen eine 
ausreichende Wasserzufuhr von den Gefäßbündeln zu den reizbaren 
Zellen stattfindet und keine zu geringe Luftfeuchtigkeit herrscht, erfolgt 
die Reizreaktion (Zellsaftauspressung) nur solange, wie die Semipermeabi- 
lität noch aufgehoben ist. In dem Augenblick, in dem die Semipermeabili- 
tät wieder hergestellt ist, beginnt die durch hohe Wasserpermeabilität 
erleichterte Rückkrümmung (osmotische Wasseraufsaugung). Unter 
ungünstigen Bedingungen dagegen (starker Wasserentzug bei geringer 
Wasserzufuhr) wird der Flüssigkeitsverlust noch dann fortdauern, wenn 
zwar die Semipermeabilität wieder hergestellt, aber die Wasserpermeabili- 
tät noch stark erhöht ist. Man muß daher, wie es scheinen könnte, 
in diesem zweiten Fall (also bei starker Transpiration) zwei durchaus ver- 
schiedene Abschnitte der in der Reaktionsrichtung erfolgenden Bewegung 
unterscheiden. Einmal die Zellsaftauspressung, die ebenso wie unter 
normalen Bedingungen (d. h. bei nicht überhöhtem Wasserverlust) 
durch den Wanddruck bedingt ist, und nachher dann den Wasserverlust 
infolge erhöhter Wasserpermeabilität. Den wesentlichen Unterschied 
zwischen den beiden Abschnitten der gleichgerichteten Bewegung würde 
man diesen Ausführungen gemäß darin sehen, daß der erste Abschnitt 
durch Zellsaftauspressung infolge Semipermeabilitätsverlust, der zweite 
durch Verlust von reinem Wasser infolge erhöhter Wasserpermeabilität 
gekennzeichnet sei. — Bei der Reaktion unter normalen Bedingungen 
(d. h. bei voller Erregbarkeit) wäre dann der erste, zur Reizreaktion 
führende Erregungsabschnitt wieder durch Zellsaftauspressung infolge 
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Semipermeabilitätsverlust gekennzeichnet, der zweite (Rückkrümmung) 
durch Wasseraufsaugung infolge erhöhter Wasserpermeabilitat. 

Diese Beschreibung des Tatbestandes ist aber nicht exakt; zwischen 
den Permeabilitätsverhältnissen bei den beiden Abschnitten der Be- 
wegung bzw. zwischen den Permeabilitätsverhältnissen bei der Reaktion 
und während der Rückkrümmung bestehen trotz der großen Unter- 
schiede, die sich in den Bewegungen selber zeigen, nur quantitative 
Verschiedenheiten. 

Um diese Behauptung zu rechtfertigen, wollen wir zunächst die 
Bewegungen unter ungünstigen Wasserverhältnissen, also die Be- 
wegungen, bei denen nach der normalen Reaktionsdauer wegen der 
erschwerten Wasserzufuhr bzw. wegen der geförderten Wasserabgabe 
noch eine weitere Krümmung in der gleichen Richtung erfolgt, außer 
acht lassen, und lediglich die normale Reaktion untersuchen. Und zwar 
wollen wir nachprüfen, ob man den Augenblick der Bewegungsumkehr, 
der hier ja sehr bald nach der Reizung eintritt, wirklich dadurch defi- 
nieren darf, daß gerade in diesem Augenblick der Verlust der Semiper- 
meabilität rückgängig gemacht und daher nicht mehr eine Auspressung 
von Zellsaft (durch den Wanddruck) möglich ist, sondern vielmehr eine 
osmotische Aufsaugung von Wasser (durch die Saugkraft der Zellen) 
eintreten muß. 

Die Bedingungen für die Aufnahme und Abgabe von Flüssigkeit 
lassen sich am einfachsten angeben, wenn die Plasmagrenzschichten 
völlig semipermeabel sind, wenn also die Semipermeabilität gemäß der 
Formel von ANTROPOFF gleich 1 ist. Nach dieser Formel ist die Semi- 

shee Durchlässigkeit für das Gelöste 
permeabilität 2 = es das Tram: 

Wenn Z = 1 ist, so ist für die Aufnahme bzw. Abgabe von Wasser 
die Saugkraftformel Sz =. Si — (W + A) ausschlaggebend. (D. h.: Saug- 
kraft der Zelle gleich Saugkraft des Inhalts vermindert um die Summe 
von Wanddruck und zusätzlichem Außendruck, der auf den Zellen 
lastet.) Ist der nach dieser Formel berechnete Sz-Wert größer als die 
aus der relativen Dampfspannung berechnete ,,Saugkraft“‘ der Um- 
gebung, so erfolgt osmotische Wasseraufnahme, sonst Wasserverlust. 

Die Formel 8z=Si—(W-+ A) darf aber, jedenfalls in der bisher 
üblichen Weise, zur Saugkraftbestimmung nur benutzt werden, wenn 
wirklich die Bedingung Z = 1 verwirklicht ist. Die Zelle erreicht diese 
Saugkraft lediglich dann, wenn eine Diffusion der gelösten Substanz 
des Zellsaftes in die Umgebung überhaupt nicht stattfindet. Wenn aber 
die Semipermeabilität nicht mehr vollkommen ist, wenn also 

Durchliesigeit Für das Gelöste <1 ist, dann diffundiert gelöste 








“Durchlässigkeit für das Lösungsmittel 
ee aus der Zelle in die Umgebung; eine derartige Zelle wird das 
Wasser langsamer aufsaugen als eine andere mit vollständiger Semi- 
permeabilität, oder die Zelle mit verringertem Semipermeabilitätsgrad 
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verliert sogar Wasser (z. B. dann, wenn die Zelle vorher bei völliger 
Semipermeabilität mit ihrer Umgebung im Saugkraftgleichgewicht 
stand, und dann der Semipermeabilitätsgrad verringert wird). In dem 
Maße also, wie sich der Semipermeabilitätsgrad verkleinert, wird 
auch die durch den Zellsaft bedingte Saugwirkung kleiner. Die 
1 Sz=Si—(W-+A) lautet allgemeiner S2= Si! — (W+A); 
jedenfalls dann, wenn wir unter Si einfach die aus der Konzentration 
des Zellsafts berechenbare Saugkraft verstehen; oder man müßte, 
und das wäre wohl treffender, zugeben, daß die Saugkraft des Inhalts 
nicht einfach aus dessen Konzentration berechnet werden darf, 
sondern Z zu berücksichtigen ist’. Dann dürfte man die Formel 
Sz = Si— (W + A) zwar allgemein benutzen, dürfte aber Si nicht mehr 
einfach aus der Zellsaftkonzentration berechnen, sondern nach der 
Formel Si = Si,,,, -2, worin Si,,,, die maximal erreichbare, nämlich 
bei völliger Semipermeabilität der protoplasmatischen Grenzschicht 
gegebene Saugkraft des Inhalts wäre. Sinax stimmt also mit dem Wert 
überein, den man gewöhnlich einfach auf Grund der Konzentrations- 
bestimmung als Si bezeichnet ?. 

Damit ist gezeigt, daß die Zelle unter gleich bleibenden Außen- 
bedingungen nicht nur dann Flüssigkeit verlieren kann, wenn die Kon- 
zentration des Zellsafts kleiner, oder wenn W-+-A größer wird; eine 
Tatsache, die man bei biologischen Arbeiten oft übersehen hat, obwohl 
die zugrunde liegende Gesetzmäßigkeit physikalisch prinzipiell be- 
kannt war. | 

Nun kommt aber neben der verminderten Saugwirkung des Zell- 
inhalts gerade bei der seismonastischen Reaktion noch eine Flüssigkeits- 
abgabe in Betracht, die man kaum noch als Wirkung einer verringerten 
Saugkraft (die ja eine osmotische Zustandsgröße darstellt) bezeichnen 
wird, nämlich die ebenfalls durch Verringerung des Semipermeabilitäts- 
grades bzw. durch den vorübergehenden Semipermeabilitätsverlust 
ermöglichte Auspressung von Zellsaft durch den Wanddruck. Hier haben 
wir es gar nicht mehr mit osmotischen Vorgängen zu tun; der Austritt 
von Zellsaft ist dann ja kein Diffusionsvorgang wie der Austritt von 
gelöster Substanz, der bei teilweise aufgehobener Semipermeabilität 
schon unabhängig vom Wanddruck stattfindet, sondern eine ,,Druck- 





} 


1 Auf eine genauere Erörterung dieser Frage, die ich mehrfach mit Herrn Prof. 
BRAUNER diskutiert habe, möchte ich hier verzichten, da Fräulein v. DELLINGS- 
HAUSEN demnächst auf Grund von Modellversuchen ganz entsprechende Über- 
legungen ausführlicher wiedergeben wird. BRAUNER und v. DELLINGSHAUSEN sind, 
von anderen Versuchen ausgehend, ebenfalls auf die Abhängigkeit der Saugkraft 
vom Semipermeabilitätsgrad gestoßen. 

2 Z. B. schreibt Ursprung (Z. Bot. 23, 185 [1930]), obwohl er die Abhängigkeit 
des osmotischen Druckes von der Permeabilität betont, der Physiologe dürfe unter 
dem osmotischen Druck des Zellsuftes nur den Maximaldruck des Physikochemikers 
verstehen. 
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Die Geschwindigkeit dieser Druckstrémung errechnet sich aus der 
Größe des Wanddrucks und der Permeabilitat für den Zellinhalt, während 
sich die Geschwindigkeit der osmotischen Wasseraufnahme aus dem 
aktuellen osmotischen Potential, also aus Sinax : 2 — Su und der Wasser- 
permeabilität berechnet (wobei unter Su die Saugkraft in der unmittel- 
baren Zellumgebung verstanden wird). Die Geschwindigkeit der tat- 
sächlichen Flüssigkeitsverschiebung entspricht der Differenz dieser beiden 
(fiktiven) Strömungsgeschwindigkeiten. 

Hiermit wird uns klar, daß wir den Augenblick der Bewegungsumkehr 
bei der Seismonastie zellphysiologisch nicht dadurch charakterisieren dürfen, 
daß dort die Semipermeabilität wieder hergestellt sei. Allerdings spielt die 
Annäherung der Semipermeabilität an den Wert 1 eine große Rolle, 
keineswegs aber muß dieser Wert erreicht werden, um die erneute Wasser- 
aufsaugung zu ermöglichen ; und es hängt ganz von der Größe der anderen 
beteiligten Faktoren ab, bei welchem Semipermeabilitätsgrad die Wasser- 
aufsaugung beginnt. 

Unsere Überlegungen werden zur Berechnung des Zeitpunktes der 
Bewegungsumkehr im Augenblick praktisch noch nicht viel nützen 
können; die Bedingungen sind bei der seismonastischen Reaktion viel 
zu unübersichtlich, und zwar namentlich darum, weil die beteiligten 
Faktoren sich dauernd ändern. Die Konzentration des Zellsaftes bleibt 
konstant oder wird, sofern nur verdünnter Zellsaft ausgeschieden wird, 
größer, W (und wohl auch A) wird kleiner. Die Saugkraft der Zell- 
umgebung wird infolge des Flüssigkeitsaustritts aus den Zellen größer, 
die Permeabilität für den Zellinhalt und für Wasser wird zunächst schnell 
größer, dann langsam wieder kleiner. 

Wir verstehen jetzt aber, warum sich, wie bei den im vorigen Abschnitt 
beschriebenen Versuchen, allein durch eine Änderung des Saugkraft- 
potentials der Zeitpunkt der Bewegungsumkehr so weitgehend verschieben 
läßt, daß ein ganz anderer Bewegungscharakter entsteht. Hier wird auch 
unsere Behauptung verständlich, daß zwischen den zellphysiologischen 
Bedingungen bei der Reaktion und während der Rückkrümmung nur quanti- 
tative Unterschiede bestehen. Es erweist sich als zutreffend, daß in den 
Zellen, in denen durch ungünstige Wasserverhältnisse (geringe Wasser- 
zufuhr, starke Wasserabgabe) der Flüssigkeitsaustritt erheblich länger 
andauert als normalerweise, nicht zwei verschiedenartige Abschnitte der 
gleichgerichteten Bewegung bestehen, sondern nur die Erreichung des 
Gleichgewichts und der Bewegungsumkehr stark hinausgeschoben oder 
ganz unmöglich gemacht wird. 


3. Die Ermüdungserscheinungen. 
a) Ältere Untersuchungen. 
Von Ermüdungserscheinungen wollten wir, LINSBAUER folgend, dann sprechen, 
wenn durch wiederholte Reizung eine Verzögerung der Restitutionsvorgänge, alsc 
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eine Verlängerung des Refraktärstadiums entsteht. Daß bei der Seismonastie tat- 
sächlich Ermüdungserscheinungen eintreten können, ist von mehreren Forschern 
festgestellt worden, namentlich Bose hat in seinen Arbeiten eine große Zahl von 
Beobachtungen mitgeteilt. 

Nun Date aber wiederholte Reizungen keineswegs immer zu Ermüdungs- 
erscheinungen zu führen, vielmehr darf ein gewisser Höchstabstand zwischen den 
Einzelreizen nicht überschritten werden. Ist der Abstand der Einzelreize größer 
als das gesamte Refraktärstadium, so fehlen die Erm agen wohl 
immer. Allerdings fand Kökersu (1923) an der Mazus- Narbe 1 noch bei einem Reiz- 
intervall von einer Stunde nach 7—8 Reizen eine deutliche Ermüdung, aber seine 
Versuchsangaben zeigen, daß die Reaktion schon bei der zweiten Reizung nicht 
mehr ebseno verlief wie bei der ersten; ein Hinweis darauf, daß das Refraktärstadium 
hier selbst nach einer Stunde noch nicht ganz beendet war. Bei Mimosa genügt 
nach Kökersu ein Reizintervall von 20 Min., um schon nach wenigen Reizen eine 
Ermüdung erkennen zu lassen, und auch hier war, nach der etwas geringeren 
Reaktion auf den zweiten Reiz zu urteilen, das Refraktärstadium etwas größer als 
der Abstand der Einzelreize. 

Bei den reizbaren Narben von Mimulus fand Lutz (1911) schon nach der achten 
Reizung eine Verlangsamung der Bewegung, sofern der Abstand der Einzelreize 
15—20 Min. betrug. CHRISTALLE (1932) allerdings fand bei der gleichen Pflanze 
zwar gelegentlich auch Ermüdungserscheinungen, konnte aber wegen der indi- 
viduellen Verschiedenheiten zwischen den einzelnen Narben keine Gesetzmäßig- 
keiten feststellen. Freilich war wohl bei diesen Versuchen die Methodik nicht sehr 
geeignet; es wurde nämlich nicht ein festes Reizintervall eingehalten, sondern 
immer dann erneut gereizt, wenn die Narben sich wieder völlig geöffnet hatten. 
Diese Methode halte ich darum nicht für geeignet, weil Rückkrümmung und Wieder- 
herstellung der normalen Erregbarkeit zwei ganz verschiedenartige Vorgänge sind. 

Deutlicher werden die Ermüdungserscheinungen, wenn der Abstand der Einzel- 
reize kleiner gewählt wird. LINSBAUER (1923) — an Mimosa feststellen, daß 
nach einer längere Zeit durchgeführten intermitti n kurzperiodischen Reizung 
schließlich überhaupt keine Reaktionen mehr en. 

Um die Beziehungen zwischen Reizintervall und Ermüdung klarer 
erkennen zu können, habe ich eine größere Zahl von Versuchen mit sehr 


verschiedenem Abstand der Einzelreize durchgeführt. 


b) Versuche mit großem Reizintervall. 
War der Abstand der Einzelreize größer als das Gesamtrefraktär- 
stadium, also größer als 15 Min., so trat selbst nach sehr vielen (mehr 
als 20) Reizen weder bei Berberis noch bei Sparmannia eine Ermüdung 
ein. Noch nach mehrstündiger Fortsetzung dieser Reizung verliefen die 
Reaktionen ebenso schnell und waren auch ebenso groß wie nach dem 
ersten Reiz. Zudem erreichte das Filament zumeist nach jedem Reiz 
auch wieder annähernd die Ausgangsstellung; jedenfalls dann, wenn es 
unter günstigen Bedingungen (keine zu große Lufttrockenheit) stand. 
Im übrigen ist diese Erreichung der Ausgangsstellung aber ja, wie ich 
hier nochmals betonen möchte, gar kein Kriterium für die Erregbarkeit, 
da die Rückkrümmung noch von anderen Faktoren abhängig ist als die 
Wiederherstellung der vollen Erregbarkeit. 
Hier sei erwähnt, daß nach Bose (1913) auch bei Mimosa keine Ermü- 
dung eintritt, wenn der Abstand der Einzelreize 15 Min. oder mehr beträgt. 
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Eine Ermüdung tritt also nur ein, wenn schon der zweite Reiz im 
Refraktärstadium liegt. Dann allerdings kann die Ermüdung bereits 


erfolgen, wenn der Ab- 





stand der Einzelreize nur ” 


sehr wenig kleiner ist als 
das Refraktärstadium. 
Ein Beispiel bringt derin - 
Abb. 3 dargestellte Ver- 
such mit Berberis bei 
einem Reizintervall von : 
14 Min. Schon bei der 
zweiten Reizung ist die - 
Reaktion etwas geringer rote 






































als bei der ersten. (Das „wm 


— 
TK NN Ni I ZM 


Zeit 


Refraktärstadium ist also Abb. 3. Berberis. Reizintervall 14 Min.; allmählich ab- 
ausnahmsweiseetwas grö- nehmende Reaktionsstärke. Später, nachdem die periodi- 
sche Reizung längere Zeit unterbrochen worden ist, wieder 


Ber als im Durchschnitt.) 
Die weiteren Reizungen 


starke Reaktionen. 


nach 3 bzw. nach 22 Stunden sollen zeigen, daß die Erregbarkeit sich ohne 
Reizung des Filaments auch im Verlauf längerer Zeit nur wenig ändert. 


Dürfen wir nun in dieser allmäh- 
lichen Abnahme der Reaktionsstärke 
nach wiederholter Reizung eine wirk- 
liche Ermüdung im zuvor definierten 
Sinn sehen ? Hierüber wäre ein Zweifel 
möglich, weil, wie man meinen könnte, 
aus den Versuchen noch nicht mit 
Sicherheit hervorgeht, daß eine Ver- 
längerung des Refraktärstadiums ein- 
getreten ist. Der Abstand zwischen 
den Einzelreizen ist ja kleiner als das 
normale Refraktärstadium, und eine 
verringerte Reaktion war daher von 
vornherein zu erwarten. Nun ist aber 
zu berücksichtigen, daß die zweite 
Erregung nicht so hoch gewesen sein 
kann wie die erste. Schon früher 
(UMRATH 1928 ; Biwnine 1929) konnte 
gezeigt werden, daß die Erregung nach 
einem im Refraktärstadium ausge- 
übten Reiz weniger hoch ist und 
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Zeit in Minuten Zeit in Minuten 
Abb. 4a. - Abb. 4b. 

Abb. 4a. Sparmannia. Reizintervall 14Min. 
Die Reaktion auf den dritten Reiz ist 
stärker als die auf den zweiten. 
Abb.4b. Berberis. Reizintervall 12 Min. 
Die Reaktion auf den vierten Reiz ist 
stärker als die auf den dritten. 






































daher auch nicht so lange dauert wie die Erregung nach einer im Zustand 
maximaler Erregbarkeit vorgenommenen Reizung. Wenn keine Ermüdung 
eintritt, sollten wir also gerade erwarten, daß das Refraktärstadium 
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einer zweiten, im Refraktärstadium der ersten vorgenommenen Reizung 
kleiner ist, die Erregbarkeit also nach gleicher Zeitdauer des Ab- 
klingens schon wieder größer ist. Das kann man in der Tat zuweilen 
beobachten, z. B. bei dem 
in Abb. 4a dargestellten 
Versuch mit Sparmannia 
und bei dem in Abb.4b 
dargestellten Versuch mit 
Berberis. Es handelt sich 
hier um die gleiche Er- 
scheinung, die auch Bose 
(1913) und LINSBAUER 
(1923) an Mimosa beob- 

7) achten konnten.  BOSE 
dames Pl | gmat, bei: Resktions. 


Abb. 5. Berberis. Reizintervall anfangs 5 Min., dann eect ol. 
größer. Starke Zunahme des Refraktärstadiums. folgen, wie sie in Abb. 4 
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dargestellt sind von ,,perio- 
dic fatigue“ im Gegensatz zu den anderen Fällen (Abb. 3), wo eine allmäh- 
liche Abnahme der Reaktionsstarke (,,growing fatigue‘‘) beobachtet wird. 
Zum mindesten muß also dort, wo statt der zu erwartenden periodischen 
-—  Reaktionsstärken deren allmäh- 
liche Abnahme beobachtet wird, 
\ eine Ermiidung im Sinne von 
LINSBAUER eingetreten sein. 
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= À Es liegt nicht sicher in der 








3 # \ N \ | Hand des Experimentators, die 


eine oder die andere Reaktions- 
weise zu erzielen. Bei einigen 
L PL Versuchen überwiegt die Ab- 
a 7 HH 0” % m ~~ 3H kürzung des Refraktärstadiums 
Abb. 6. Berberis. Reizintervall anfangs 8Min.; (die eintritt, weil im Zustand 
Stadiums. "Nach drei Stunden wieder normals Veffingerter Erregbarkeit ge- 
Reaktionsstärke. reizt wird), während in ande- 
ren Versuchen die Verlängerung 

des Refraktärstadiums infolge Ermüdung überwiegt. 

Noch deutlicher wird die Ermüdung, wenn wir sehen, daß das Refrak- 
tärstadium nicht nur länger ist, als man auf Grund der zu erwartenden 
niedrigeren Erregung annehmen müßte, sondern sogar länger als das 
normale, bei voller Erregbarkeit eintretende Refraktärstadium. Nehmen 
wir als Beispiel die Abb. 5 und 6 (beides Berberis-Versuche). Bei dem 
in Abb. 5 dargestellten Versuch ist nach einer im Intervall von 5 Min. 
vorgenommenen Reizung (8 Einzelreize) die Ermüdung so stark, daß 
dann nach einer Erholungsdauer von 10 Min. die Reaktionsfähigkeit 
erst wieder so weit angestiegen ist, wie sie nach dem ersten Reiz bereits 
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in 5 Min. erreicht war. Der 11. und 12. Reiz zeigen, daß selbst nach 
15 bzw. 20 Min. erst ein kleiner Bruchteil der normalen Erregbarkeit 
wiederhergestellt ist, während im Normalzustand das ganze Refraktär- 
stadium ja schon nach weniger als 15 Minuten beendet ist. Ähnlich 
ist das Ergebnis des in Abb. 6 dargestellten Versuchs. Nach 4 Reizen 
im Intervall von je 8 Min. genügen 20 Min. noch nicht, um die volle 
Erregbarkeit wieder herzustellen; und die dann folgenden Reize zeigen, 
daß selbst 26 bzw. 38 Min. dazu nicht ausreichen. Eine spätere Reizung 
nach 3 Stunden läßt erkennen, daß zu dieser Zeit wieder der Normal- 
zustand erreicht ist. 

Wir haben die Ermüdung bisher nur an der verringerten Reaktions- 
stärke, also an dem kleineren Krümmungswinkel der Bewegung gemessen. 
Man wird nun vermuten, daß ganz entsprechend auch die Reaktions- 
dauer, also die Zeitdauer einer Einzelbewegung abgekürzt ist. Das kann 
sehr wohl zutreffen. Vor allem bei Sparmannia, wo die Krümmungs- 
dauer normalerweise relativ lang ist (etwa 8—10 Min.), kann man leicht 
feststellen, daß bei den sehr geringen Reaktionen, die nach wiederholter 
Reizung beobachtet werden können, auch die Krümmungsdauer abgekürzt 
ist, nämlich oft nur 2—3 oder selbst weniger als 1 Min. beträgt. Aber 
die Abkürzung der Krümmungsdauer kann recht häufig auch fehlen, 
ja, es kann sogar statt dessen eine merkliche Verlängerung der Reaktions- 
dauer eintreten; recht deutlich wird das aus den in Tabelle 2 zusammen- 
gefaßten Sparmannia-Versuchen. 


Tabelle 2. Verlängerung der Krümmungsdauer bei wiederholter Reizung 











(Sparmannia). 
Versuch 1 Versuch 2 Versuch 3 
Reiz |Abstand Krüm-| Krüm- Abstand Krüm-| Krüm- Abstand Krüm-| Krüm 
Fe [herigen | anes | "anuer | nerigen |winkei| ‘amuse | herifen | winkei | dauer. 
Reiz Re:z Reiz à 
1 OMin.| 34 |12Sek.| OMin.| 31 9Sek.| OMin.| 25 5 Sek 
2 EE.» em De Se 13.12 „iM, 8 In 
3 oe 8 28° tor 10". > 14 un EEE, 17 u, 
4 Br 5 I50 , I15 „ 5 6,2 |; 76: 18 5, 





























Dieses Ergebnis mag zunächst etwas paradox erscheinen. Wie kann 
bei verringerter Erregbarkeit die Kriimmungsdauer länger sein als bei hoherer 
Erregbarkeit? Eine langere Kriimmungsdauer bedeutet doch, daB die 
zur Reaktion (also zur Zellsaftauspressung) hinreichende Erregung 
länger andauert als normalerweise; die Erregung klingt also nach wieder- 
holter Reizung langsamer ab als im Zustand der vollen Erregbarkeit, und 
dies trifft zu, obwohl die Erregung nicht so hoch war; sie muß sogar sehr 
niedrig gewesen sein; denn trotz der längeren Dauer der zur Reaktion 
ausreichenden Erregung sind die erreichten Krümmungswinkel nur sehr 
klein, die Krümmungsgeschwindigkeit ist also überaus gering. 

Planta Bd. 21. 23 
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In Wahrheit ist dieses Ergebnis aber gar nicht so unverständlich; 
das langsame Abklingen der Erregung nach wiederholter Reizung zeigt 
nur, daß das Wesen der Ermüdung in einer Hemmung der Restitutions- 
vorgänge besteht. Wir wissen, daß beim Erregungsablauf zwei Vorgänge 
gegeneinander wirken: Der „Zerfall“, der zur Permeabilitätserhöhung 
führt, und die (unmittelbar nach dem beginnenden ‚Zerfall‘ einsetzende) 
Restitution ; diese überwiegt schließlich den langsamer werdenden Zerfall 
und bedingt wieder ein Sinken der Permeabilität (Bünume 1931). 
Ein verlangsamter Verlauf der Restitution muß also eine Verlängerung 
der Zeitdauer erhöhter Permeabilität zur Folge haben. 

Das langsame Abklingen der Erregung nach wiederholter Reizung, 
also die längere Zeitdauer der zur Reaktion (Zellsaftauspressung) hin- 
reichenden Permeabilitätserhöhung entspricht dem schon 1909 von 
FRôHLIOH auf Grund tierphysiologischer Erfahrungen ausführlich 
behandelten „Prinzip der scheinbaren Erregbarkeitssteigerung‘‘. FRöH- 
LICH zeigte damals, daß die bei wiederholter Reizung oftmals beob- 
achtete scheinbare ee ae nur das Ergebnis einer 
Hemmung der 

Diese Verlangerung der + 2er braucht, wie schon erwähnt 
wurde, nicht immer vorhanden zu sein, wenn eine Ermüdung eingetreten 
ist; denn wenn die Erregbarkeit sehr gering ist, verläuft der Zerfall 
erheblich langsamer, und es wird daher auch nur eine geringere 
Erregungshöhe erreicht als normalerweise, so daß trotz der verlang- 
samten Restitution die zur Reaktion ausreichende Permeebilitäts- 
erhöhung kürzere Zeit andauert als im Zustand der vollen Erregbarkeit. 
In solchen Fällen wird sich die Verlangsamung der Rstitutionsvorgänge 
hauptsächlich in einer längeren Dauer der geringen (nicht zur Zellsaft- 
auspressung hinreichenden) Permeabilitätserhöhung zeigen, also darin, 
daß (wie auch unsere Versuche zeigen) trotz geringerer Reaktion das 
Refraktärstadium erheblich verlängert ist. 

Ähnlich wie wir vom normalen Refraktärstadium zeigten, daß ihm 
eine Permeabilitätserhöhung entspricht, gelingt dieser Nachweis auch 
für das durch Ermüdung verlängerte Refraktärstadium; auch hier läßt 
es sich durch eine ungünstige Gestaltung der Wasserverhältnisse er- 
reichen, daß selbst dann, wenn einige Sekunden nach der Reizung die 
Semipermeabilität wieder weitgehend erreicht ist und im wesentlichen 
nur noch eine erhöhte Wasserpermeabilität besteht, keine Rückkrümmung 
beginnt, sondern statt dessen durch übermäßigen Wasserentzug eine 
weitere Bewegung in der Reaktionsrichtung. Und diese fortgesetzte 
Bewegung kann dann, d.h. während der Ermüdung, länger dauern als 
nach einem einfachen Reiz. Nach einem einfachen Reiz läßt sich, wie 
wir sahen, die Bewegung in der Reaktionsrichtung maximal so lange 
fortsetzen, wie das normale Refraktärstadium dauert, also etwas weniger 
als 15 Min. Anders im Zustand der Ermüdung; z. B. fand ich dann bei 
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Berberis „verlängerte Reaktionen“, die etwa 25—30 Min. in Anspruch 
nahmen. Damit ist deutlich bewiesen, daß dem durch die Ermüdung ver- 
längerten Refraktärstadium auch eine verlängerte Dauer der Permeabilitäts- 
erhöhung entspricht. 

Wir haben gesehen, daß bei wiederholter Reizung das Z irken ver- 
schiedener Faktoren zu berücksichtigen ist. Einmal die Tendenz zu einer Ver- 
längerung des Refraktärstadiums infolge eintretender Ermüdung, dann aber auch 
die Tendenz zu einer Verkürzung des Refraktärstadiums, weil die späteren Reize, 
da sie ins Refraktärstadium der vorhergehenden fallen, nicht mehr eine so hohe 
Erregung bedingen wie der erste Reiz. Ferner besteht die Tendenz zur Verkürzung 
der Krümmungsdauer, entsprechend der geringeren Erregung; aber endlich auch 
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Abb. 7. Berberis. Reizintervall 10 Min, Die Abb. 8. Sparmannia. Die Ermüdung äußert 
Reaktionsstärke wird von der vierten sich in einer abnehmenden Reaktionsstärke, 
Reizung ab konstant. zunehmenden Reaktionsdauer und 


abnehmenden Reaktionsgeschwindigkeit. 


eine Tendenz zur Verlängerung der Krümmungsdauer, bedingt durch die Ver- 
zögerung der Restitution. Je nach dem Überwiegen des einen oder des anderen 
dieser Faktoren werden bei einer periodischen Reizung auch die Reaktionen ver- 
schieden ausfallen; wir konnten ja schon den periodischen Wechsel der Reaktions- 
stärke (,,periodic fatigue‘) von deren allmählicher Abnahme (,,growing fatigue‘) 
unterscheiden. Es ist aber auch noch ein dritter Fall möglich: Die Stärke der Reak- 
tionen (also die Größe der Krümmungswinkel) nimmt anfangs ab und bleibt bei 
den späteren Reizen konstant. So verhält es sich beispielsweise bei dem in Abb. 7 


dargestellten Versuch. 
Von den weiteren Erscheinungen, die mit der Ermüdung Hand in 


Hand gehen, sind einmal die regelmäßig auftretende Erhöhung der Reiz- 
schwelle zu nennen und dann vor allem noch eine oftmals eintretende 
Hemmung der Rückkrümmung. Diese Hemmung der Rückkrümmung 
kann man namentlich dann beobachten, wenn der Abstand der Einzel- 
reize kleiner ist als bei den bisher beschriebenen Versuchen; die Er- 
scheinung ist nämlich an eine besonders starke Verzögerung der Resti- 
tutionsvorgänge gebunden. Betrachten wir etwa den in Abb.8 dar- 
gestellten Versuch. Die Ermüdung ist nach der wiederholten Reizung 
allmählich so stark geworden, daß nach dem 4. und 5. Reiz (bei überaus 
hoher Reizschwelle) nur eine sehr geringe Reaktion eintritt; obgleich aber 
23* 
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diese Reaktion so schwach ist, dauert sie doch erheblich länger als im 
Normalzustand, nämlich statt weniger Sekunden 2 Min. Obwohl also 
die zur Erregung ausreichende Permeabilitätserhöhung etwa 10mal so 
lange dauert als normalerweise, ist die entstehende Reaktion doch weniger 
als ein Zehntel so groß wie im Zustand der vollen Erregbarkeit ; die Er- 
regung muß also sehr niedrig gewesen sein und konnte daher nur infolge 
der stark verzögerten Restitution so lange andauern. Und eben diese 
außergewöhnlich starke Hem- 
mung der Restitution führt auch 
zu einer Beeinflussung der Rück- 
krümmung, und zwar insofern, 
als das Gleichgewichtsstadium, 
das Stadium, in dem die Per- 
meabilitäts- und Saugkraftver- 
hältnisse weder eine Ausschei- 
dung noch eine Aufsaugung von 
Flüssigkeit ermöglichen, länger 
erhalten bleibt als sonst. Erst 
sehr langsam wird die Semi- 
nach jeder Reizung so gering, daß die nächst- permeabilität wieder soweit her- 














folgende Reaktion den G tk i ; " 
te a in dun ie ae rs gestellt, daB eine merkliche os 
Beispiel allmählich vergrößert.) motische Wasseraufsaugung ein- 


setzen kana. Daher kann das 
Gleichgewichtsstadium, also die Zeit zwischen Krümmung und Räüek- 
krümmung, im Zustand der Ermüdung recht lange dauern, während es 
nach einer im Zustand der vollen Erregbarkeit vorgenommenen Reizung 
bei Sparmannia weniger als 1 Sek. oder wenige Sekunden dauert. Wir 
müssen also die bei der Ermüdung eintretende Hemmung der gegen- 
läufigen Bewegung durch die verzögerte Herstellung der für die Rück- 
krümmung bzw. für eine schnelle Rückkrümmung günstigen Permea- 
bilitätsverhältnisse erklären. 

Abb. 9 zeigt recht deutlich, daß in Übereinstimmung mit diesen Über- 
legungen die Hemmung der gegenläufigen Bewegung mit zunehmender 
Ermüdung allmählich stärker wird. Die nach dem 4. Reiz eintretende 
Reizbewegung läßt erkennen, daß in diesem Zustand tatsächlich die 
für eine Rückkrümmung erforderlichen Permeabilitätsbedingungen sehr 
langsam hergestellt werden, der Permeabilitätsabfall also sehr langsam 
erfolgt; denn auch schon während der Reaktion erfolgt das Absinken der 
Permeabilität sehr langsam: Noch nach 2—3 Min. beobachtet man das 
Fortdauern der Reizreaktion, also der Zellsaftauspressung. 


c) Versuche mit kleinem Reizintervall. 

Ein besonderes Interesse verdienen noch die Versuche mit periodischer 
Reizung bei einem kleineren Abstand der Einzelreize, und zwar wurde 
ein Abstand der Einzelreize von 1 Min. oder weniger gewählt. 
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Diese Versuche waren darum wichtig, weil die Beobachtungen der einzelnen 
Forscher über das Verhalten der seismonastisch reizbaren Organe nach einer solchen 
Reizart noch nicht zu einem einheitlichen Ergebnis geführt haben. Prerrer (1873) 
fand bei andauernder Erschütterung und bei intermittierender Stoßreizung von 
Mimosa, daß die Blätter allmählich in die Ausgangslage zurückkehren und dann 
unempfindlich geworden sind. LINSBAUER (1923) berichtet, daß das in die Aus- 
gangslage zurückgekehrte Blatt nicht unempfindlich geworden zu sein braucht, 
daß vielmehr bei intermittierender Reizung von Zeit zu Zeit wieder vereinzelt oder 
reihenweise Reaktionen auftreten. „Bei Abbruch der intermittierenden Reizung 
kann das annähernd in der Ausgangslage befindliche Blatt anscheinend völlig un- 
empfindlich sein (wie es PFEFFER beobachtete) oder es kann die Empfindlichkeit 
erhalten sein (entsprechend dem GörrErTschen Befund). Maßgebend dafür ist 
wesentlich der Grad der Reaktivierung der Empfindlichkeit im Augenblick des 
applizierten Stoßreizes, der seinerseits wieder durch Intensität und Frequenz des 
angewendeten Reizes bedingt ist.“ 

Brunn (1909) hat die Frage aufgeworfen, ob bei Mimosa ein „Tetanus‘‘ möglich 
sei. Er hält das auf Grund seiner Versuche für unwahrscheinlich, während bei 
Amicia und Oxalis ein Tetanus offenbar eintreten kann. 

Der Ausdruck Tetanus stammt aus der Muskelphysiologie, und zwar versteht 
man darunter eine Dauerverkürzung des reizbaren Organs, die dann entsteht, wenn 
die Reize einander so schnell folgen, daß die Ausgangslage nicht mehr erreicht wird, 
bevor der nächste Reiz ausgeübt wird. Der Tetanus ist beim Muskel bei größerem 
Reizintervall noch unvollkommen, die Einzelzuckungen sind noch erkennbar. 
Bei sehr geringem Reizintervall aber bleibt eine ganz konstante Länge des Muskels 
bestehen (glatter Tetanus). 

Nach LINSBAUER scheint bei den Tertiärgelenken von Mimosa eine tetanische 
Reizung möglich zu sein. Kökersu konnte bei Mimosa und bei den Mazus-Narben 
keinen Tetanus erzielen. 

Auf Grund meiner eigenen Versuche habe ich den Eindruck gewonnen, 
daß bei der Seismonastie unter geeigneten Bedingungen ein Tetanus an 
allen reizbaren Organen möglich ist. Zumeist kann man ihn nur darum 
nicht erreichen, weil die Reizintensität nicht ausreicht. Der erste Reiz 
führt zu einer Reaktion; die nächsten aber fallen ins Refraktärstadium 
des ersten und bedingen daher, wenn sie nicht sehr stark sind, gar keine 
erneute Erregung, weil ja die Schwelle im Refraktärstadium erheblich 
erhöht ist. Erst wenn die Erregung im Organ wieder weitgehend ab- 
geklungen ist, wird die betreffende Reizstärke zu einer erneuten Erregung 
ausreichen. Daher treten bei kurzperiodischer Reizung mit nicht zu 
starker Intensität keine erneuten Reaktionen auf, während das Filament 
sich zurückkrümmt. Dieses Verhalten läßt sich bei Berberis und Spar- 
mannia leicht beobachten; wir finden bei kontinuierlicher Reizung mit 
einer eben die normale Reizschwelle übersteigenden Intensität erst eine 
Reaktion und dann eine allmähliche Rückkehr in die Ausgangslage. 

Anders aber, wenn die Reizintensität erheblich über der Schwelle 
liegt ; unter solchen Bedingungen kann ein Tetanus erreicht werden. Als 
Tetanus könnte man ja auch schon einen Teil der bereits beschriebenen 
Reaktionsweisen (z. B. Abb. 5) bezeichnen; jedoch würde es sich hier 
noch um einen sehr unvollkommenen Tetanus handeln. Erst bei kleinerem 
Reizintervall wird die Erscheinung charakteristischer. Abb. 10a zeigt, 
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daB bei einem Reizintervall von einer halben Minute etwa nach 4 Min. 
ein völliger Bewegungsstillstand erreicht ist. Wird die Reizung beendet, 
so setzt sich nach etwa 1 Min. die Rückkrümmung des Staubfadens fort: 
später sehen wir dann in dem abgebildeten Beispiel bei einem Reiz- 
intervall von etwa5 Min. 
einen unvollkommenen 
Tetanus. Weitere Bei- 
spiele bringt Abb. 106 
und 10c. Erwähnt sei 
noch, daß unter Um- 
ständen statt des völli- 
gen Bewegungsstillstan- 
des eine sehr langsame 
Rückkrümmungerfolgt. 
Dieser Fall tritt dann 
Zeit inMinuten ein, wenn die Reiz- 
Abb. 10. Sparmannia; kurzperiodische Reizung. a Reiz- schwellenicht genügend 
integral ‘ala. mac doe en ng Unie hoch ist. Schon Bost 
— An = zu. wu emo (1913) hat ähnliches für 
Von 2 Min. nach der ersten Reizung ab werden die Rei. Mimosa beschrieben. 


zungen 5 Min. unterbrochen; dann erneut im Reizintervall . 2 ‘ 
von /, Min. gereizt, bis 21 Min. nach der ersten Reizung Die Erklärung des Te 
verstrichen sind. 
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tanus ist, nachdem wir 
bereits die Erscheinun- 
gen bei gréBerem Reizintervall untersucht haben, nicht mehr schwierig. Bei 
der wiederholten Reizung wird aus den zuvor angegebenen Griinden die 
Geschwindigkeit der Rückkrümmung infolge der Ermüdung allmählich 
immer langsamer: Nach dem Einzelreiz wird schließlich nur noch gerade 
eben die zur Zellsaftauspressung hinreichende Permeabilität erreicht, 
und diese bleibt dann wegen der Verzögerung der Restitution lange 
bestehen, so daß der Beginn der Rückkrümmung hinausgeschoben wird. 
Geht dann die Permeabilität allmählich doch noch zurück, so daß die 
Rückkrümmung einsetzen kann, so wird auch, da ja die Erregbarkeit mit 
diesem Abfallen der Erregung wieder zugenommen hat, der nächste 
Einzelreiz wieder wirksam und bringt die Permeabilität erneut auf den 
etwas höheren Wert, der der Ruhelage zwischen Reaktion und Rück- 
krümmung entspricht. 

4. Die Narkose. 

a) Einleitung. 

Es ist mehrfach (z. B. von Brunn 1908) festgestellt worden, daß sich 
die Narkose bei der Seismonastie zunächst in einer Erhöhung der Reiz- 
schwelle und in einer Verringerung der Bewegungsamplitude, sowie der 
Bewegungsgeschwindigkeit äußert. Bei starker oder länger andauernder 
Einwirkung des Narkotikums verschwindet das Reaktionsvermögen ganz, 
um nach Übertragung der Filamente in normale Bedingungen allmählich 
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wiederzukehren. Das Refraktärstadium ist bei beginnender Narkose 
abgekürzt (UMRATH 1928), und diese Tatsache läßt darauf schließen, daß 
bei dieser schwachen Narkose nur eine geringe Erregungshöhe erreicht 
werden kann. Die Einwirkung des Narkotikums verringert die vor- 
handene Menge ,,zerfallsfahiger Substanz‘, während der Restitutions- 
vorgang nicht oder nicht merklich beeinflußt wird (Bünsıme 1931). 

Ungeklärt ist noch, durch welche Art der Einwirkung die Narkotika 
die Menge der zerfallsfähigen Substanz verringern, und wieweit bei der 
Narkose Permeabilitätsänderungen eine Rolle spielen, eine Frage, die 
bisher noch durchaus widerspruchsvoll beantwortet wird. 

Meine Versuchsmethodik bestand darin, daß Einzelblüten in Glas- 
schalen von 5 cm Durchmesser und 2 cm Höhe auf einem Kork befestigt 
wurden. In die Glasschalen wurde die narkotisierende Flüssigkeit so 
hineingebracht, daß sie die Blüten nicht benetzte, also nur die Dämpfe 
des Narkotikums einwirken konnten. Die mit geschliffenem Rand ver- 
sehenen Schalen wurden mit einer Glasplatte verschlossen und dann das 
Verhalten der Filamente bei 50—100facher Mikroskopvergrößerung 
untersucht. Durch eine seitliche Öffnung in den Schalen wurde mittels 
eines kurzen Gummischlauches eine Nadel luftdicht eingeführt, um eine 
Reizung der Filamente zu ermöglichen. Untersucht wurde die Einwirkung 
von Äthylalkohol, Äther und Chloroform. Ein unterschiedliches Verhalten 
der reizbaren Organe gegenüber diesen 3 Stoffen konnte nicht festgestellt 
werden. 

b) Versuche mit starken Narkotikumkonzentrationen. 

Wir gehen bei unserer Darstellung von den Narkotikumkonzen- 
trationen aus, die selber eine Reaktion hervorrufen. Es ist bekannt, daß 
starke Konzentrationen narkotisierend wirkender Stoffe an seismonastisch 
reizbaren Organen eine Reaktion auslösen können, bevor die Lähmung 
erfolgt, und zwar stimmt diese Reaktion in ihrem Verlauf mit den durch 
Stoßreize bedingten Bewegungen völlig überein. 

Der durch das Narkotikum ausgelösten Reaktion geht eine Permea- 
bilitätserhöhung voran; diese besteht anfangs noch nicht in einem Verlust 
der Semipermeabilität, sondern im wesentlichen nur in einer Erhöhung 
der Wasserpermeabilität. Das läßt sich aus der Wasserverschiebung 
erkennen: Bei der beginnenden Einwirkung des Narkotikums nehmen die 
reizbaren Zellen je nach den Saugkraftverhältnissen entweder Wasser auf, 
oder sie geben Wasser ab; es erfolgt also eine Krümmung in der Richtung 
der seismonastischen Reaktion oder entgegengesetzt zu dieser Richtung! 


1 Selbst wenn die Filamente in verschlossenen Glasschalen über bestimmten 


Alkoholkonzentrationen untersucht werden, läßt sich doch der Einfluß feststellen, 
den die Richtung des Saugkraftgefälles ausübt; denn in 2 Filamenten, die unter 
gleichen Außenbedingungen stehen, kann sehr wohl je nach der Vorbehandlung 
die Richtung des Saugkraftgefälles zwischen den reizbaren Zellen und deren un- 
mittelbarer Umgebung ganz verschieden sein. Das einmal entstandene Gefälle 
gleicht sich nicht sehr schnell wieder aus, während der Einfluß der Alkoholdämpfe 
auf die Permeabilität sehr bald erkennbar wird. 
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(Abb. 11). In dieser Hinsicht verhalten sich die Filamente dann genau 
so, wie auch sonst bei einer Erhöhung der Wasservermeabilität, also 
etwa nach einer Reizung im Zustand verminderter Erregbarkeit. Nach 
längerer Einwirkung des Narkotikums, wenn durch zunehmende Erhöhung 
der Permeabilität die Semipermeabilität hinreichend aufgehoben ist, 
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tung (Hinweis auf 
Semipermeabilität). 


tritt dann auf jeden Fall eine Zell- 
saftauspressung und damit eine Be- 
wegung in der Reaktionsrichtung auf; 
dabei kann, wenn die Konzentration 
des Narkotikums ausreicht, die Reiz- 
reaktion ausgelöst werden. Diese hat, 
wie die normale Reizreaktion, eine 
Rückkrümmung zur Folge, die jedoch 
mit der zunehmenden Wirkung des 
Narkotikumserneut zu einer Bewegung 
in der Richtung der Reizreaktion führt, 
wobeidann schließlich eine Unempfind- 
lichkeit eintritt. Man bekommt also 
beispielsweise eine Bew rve 
wie in Abb. 11b. 

Nun braucht aber der Bewegungs- 
verlauf bei der Einwirkung starker 
Narkotikumkonzentrationen keines- 
wegs immer so zu sein, wie er hier 
beschrieben wurde, vielmehr ist es 
möglich, daß nach der ersten durch das 
Narkotikum ausgelösten Reaktion ohne 
einen andersartigen Reiz, also lediglich 
unter der konstanten Einwirkung des 
Narkotikums, weitere Reaktionen ein- 
treten. Das läßt sich namentlich bei 
Sparmannia unter der Einwirkung 
von Athylalkohol, Äther oder Chloro- 
form beobachten. Einige Beispiele 
bringe ich in den Abb. 12 und 13. 

Aus dieser Beobachtung dürfen wir 
schließen, daß auch nach der Aus- 





lösung der Reaktion durch das Narkotikum sehr wohl noch Restitutions- 
vorgänge möglich sind, und zwar verläuft die Restitution dann, wie eine 
Vergleichung der Abb. 12 und 13 mit den Abb. 4—9 zeigt, durchaus 
nicht langsamer, als wenn periodisch durch Stöße gereizt worden wäre. 
Nach gleich langer Erholungsdauer, bzw. nach gleich langem Abstand 
zwischen den Einzelreaktionen ist die nächste Reaktion ebenso stark 
wie dann, wenn lediglich seismonastisch gereizt wird. Dieses Ergebnis 
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stimmt mit unserer früheren Angabe überein, daß der Restitutions- 
vorgang durch das Narkotikum nicht direkt beeinflußt wird. 
Wenn bei diesen Versuchen unter der Einwirkung des Narkotikums 


schließlich die Reaktions- 
fähigkeit erlischt, so ist das 
also schon allein darum zu 
erwarten, weil periodisch Re- 
aktionen ausgelöst werden. 
Diese Reaktionen müssen eine 
Ermüdung zur Folge haben, 
ebenso als seien sie durch 
Stoßreize ausgelöst worden. 
Also nur indirekt werden bei 
der Narkose auch die Resti- 
tutionsvorgänge beeinflußt. 
Ein Unterschied zwischen 
dem Erfolg einer kontinuier- 
lichenNarkotikumeinwirkung 
und dem einer periodischen 
Stoßreizung besteht nur in- 
sofern, als sich das Filament 
im ersteren Fall auch nach 
der eingetretenen Ermüdung 
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Abb. 12. Sparmannia. Einwirkung von Alkohol- 
dämpfen (die Filamente befinden sich über 70%igem 
Alkohol). a Einwirkung auf ein zuvor nicht gereiztes 
Filament. b Die Einwirkung der Alkoholdämpfe 
beginnt unmittelbar nach einer durch Stoßreizung 
bedingten Reizbewegung. Nach der beginnenden 
Alkoholeinwirkung in beiden Fällen keine StoBreize. 
Unter der konstanten Einwirkung des Narkotikums 
treten ohne äußeren Anstoß periodisch 

Reaktionen auf. 


noch weiterhin in der Reaktionsrichtung bewegt, und daher kein tetanus- 
artiger Zustand erreicht werden kann. Das Narkotikum kann die Permea- 


bilität also auch dann 
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Abb. 13. Wie Abb. 12 b. 


unabhangig von dem Auftreten eines Erregungsvorganges die Permeabili- 
tät erhöhen. Diese nicht durch die Auslösung eines Erregungsvorganges 
eintretende Permeabilitätserhöhung führt schließlich zu einer irrever- 
siblen Schädigung. Das Filament erreicht dann nach Beendigung der 
Narkose nicht mehr die frühere Erregbarkeit. 
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c) Versuche mit schwachen Narkotikumkonzentrationen. 

Bei schwachen Konzentrationen der narkotisierend wirkenden Sub- 
stanzen beobachtet man keine Auslösung einer mit dem Verlauf der 
seismonastischen Bewegung übereinstimmenden Reaktion. Aber auch 
hierbei tritt, wie die in Abb. 1lc und d wiedergegebenen Versuche 
zeigen, eine Permeabilitätserhöhung auf, die bei entsprechenden Saug- 
kraftverhältnissen erst zu einer Wasseraufsaugung, dann zu einem Flüssig- 
keitsverlust führt. Dabei handelt es sich im wesentlichen anfangs um 
eine Erhöhung der Wasserpermeabilität, dann um einen Semipermea- 
bilitätsverlust. Aber selbst wenn, wie in diesen Fällen, die typische Reiz- 
wirkung des Narkotikums ausbleibt, also eine mit der seismonastischen 
Bewegung übereinstimmende Reaktion nicht ausgelöst wird, kann man 
doch auch bei dieser Einwirkung schwächerer Narkotikumkonzentrationen 
noch typische Erregungsvorgänge feststellen, nämlich daran, daß der 
allmähliche Permeabilitätsanstieg oftmals wieder einem Sinken der 
Permeabilität Platz macht. Dieses erneute Sinken der Permeabilität 
zeigt sich darin, daß der bereits eingetretene Semipermeabilitätsverlust 
und der durch ihn eingeleitete Zellsaftaustritt aufhören und statt dessen 
nur eine Erhöhung der Wasserpermeabilität bleibt, wodurch eine erneute 
Flüssigkeitsaufnahme ermöglicht wird. Es hat also ebenso wie nach 
einer Erregung eine Restitution stattgefunden. Schließlich überwiegt 
dann aber doch wieder die permeabilitätserhöhende Wirkung des Narkoti- 
kums; die Semipermeabilität wird wieder zerstört und die Zellen verlieren 
erneut Wasser. Das Filament bewegt sich also wieder in der Reaktions- 
richtung. Einige Beispiele bringt Abb. 14, die gleichzeitig die hier 
gegebene Deutung des Bewegungsverlaufs rechtfertigt. Das Auffällige 
an diesen Versuchen ist, daß Erregungsvorgänge ausgelöst werden, 
die viel langsamer verlaufen als nach der Stoßreizung. Bei Berberis wird 
das Erregungsmaximum bei einem Stoßreiz nach Bruchteilen einer 
Sekunde erreicht, bei nicht zu starker chemischer Reizwirkung des 
Narkotikums aber erst nach einigen Minuten. 


d) Narkose und Permeabilität. 
Wir können nach unseren Versuchen im wesentlichen zwei Wirkungen 
der Narkose unterscheiden. Einmal die direkte Erhöhung der Permea- 
bilität, deren Natur noch nicht weiter aufgeklärt ist, und ferner die in- 
direkte Erhöhung der Permeabilität durch die chemische Reizwirkung 
des Narkotikums. Bei geringen Konzentrationen überwiegt der erste 
Effekt, bei höheren Konzentrationen der zweite. In beiden Fällen besteht 
die Permeabilitätserhöhung anfangs in einer Erhöhung der Wasser- 
permeabilität, geht dann aber allmählich in einen Verlust der Semi- 
permeabilität über. 
Unsere Versuche haben gezeigt, daß sich weder bei schwachen noch 
bei starken Konzentrationen narkotisierend wirkender Substanzen eine 
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Phase verringerter Permeabilität nachweisen läßt, sondern immer nur 
eine Permeabilität, die größer ist als im ungereizten Filament. Die durch 
die Narkose bedingten Permeabilitätsänderungen sind also ähnlich wie 
die durch eine Stoßreizung bedingten. Man wird daher den Lähmungs- 
zustand während der Narkose am besten 
mit dem Erregungszustand nach einer 
StoBreizung vergleichen. Schon früher * 
(1931) konnte ja der Nachweis geführt 
werden, daß bei der Narkose ebenso wie 
im Refraktärstadium die Menge ,,zerfalls- 
fähiger Substanz‘ verringert ist. ” 
Heute herrscht zumeist noch die Auf- : 
fassung, daB bei der Narkose eine Per- (3 
meabilitätsverminderung eintritt, und 7 
daß diese Permeabilitätsverminderung À 5 . 7 
a 














zur Lähmung führt. Man nimmt an, / 
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erst bei stärkeren Narkotikumkonzen- ae 
trationen auftritt und irreversibel sei. 
Diese Auffassung erklart sich sicher zum a 7 — a | 5 
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eine reversible Phase der Narkose dar- 
stellt,währenddiePermeabilitätserhöhung 7’ 


























Teil aus der Ansicht, Erregung und Läh- Zeit inPinuten 
mung müßten auf gegensätzlichen zell- 
physiologischen Veränderungen beruhen, 
während in Wahrheit nur Erregbarkeit 
und Lähmung einander gegenüberstehen. 
Während der Erregung ist ja tatsächlich 
ebenso wie während der Narkose die 
Erregbarkeit verringert; das Refraktär- 
stadium hat auffallende Ähnlichkeiten 
mit der Narkose. 

In neuerer Zeit konnten H6FLER und 
WEBER (1926) über den wichtigen Befund 
berichten, daß die Harnstoffpermeabilität 
während der Narkose erhöht ist. Bei La- 
minaria fand OSTERHOUT (1919) eine re- 


Abb. 14. Berberis. Filamente in Glas- 
schalen über 50%igem Alkohol. 

a und b: Die Filamente befanden sich 
vorher in d fgesättigt 

Luft. Krümmung erst nach innen 
(also in der Reaktionsrichtung), dann 
einige Minuten nach außen und end- 
lich wieder nach innen. ce Filament 
vorher eine Stunde in Luft von 50%- 
iger Wassersättigung. Die zweite 
Phase ist hier jetzt ebenfalls nach 
innen gerichtet. Während dieser Phase 
besteht also im wesentlichen eine 
erhöhte Wasserpermeabilität (Er- 
leichterung der Wasseraufnahme bzw. 
der Wasserabgabe je nach der Rich- 
tung des Saugkraftgefälles). Vor und 
nach dieser zweiten Phase immer 
Bewegung in der Reaktionsrichtung 

(Hinweis auf den Verlust der 
Semipermeabilitat). 





versible Permeabilitätserhöhung. Aber noch H6BER (1926) und GELLHORN 
(1931) meinen, daB bei geringeren Konzentrationen der Narkotika eine 
Permeabilitätserniedrigung, bei größeren Konzentrationen eine Permea- 
bilitätserhöhung erfolgt. Jedoch Norp (1933) vertritt entschieden die 
mit unseren Ergebnissen übereinstimmende Auffassung, daß schon in 
der ersten Phase der Narkose eine Permeabilitätserhöhung vorliegen 
kann. Norp konnte unter dem Einfluß von Acetylen und Äthylen nie 
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eine reversible Erniedrigung, sondern nur eine Erhéhung der Permea- 
bilität feststellen (seine Versuche beziehen sich auch auf Pflanzenzellen). 

Der Auffassung von GELLHORN, daß die permeabilitätserhöhende Wir- 
kung der Narkotika durch eine Koagulation im Protoplasma bedingt 
ist, kann man auf Grund der Erfahrungen über die Narkose bei der 
Seismonastie durchaus zustimmen. Denn wenn wirklich, wie es auf 
Grund unserer Versuche scheint, die durch die Narkose bedingten Ver- 
änderungen mit den durch Reizung bedingten übereinstimmen, würde 
dies bedeuten, daß in beiden Fällen eine Dispersitätsverminderung im 
Plasma oder in dessen semipermeablen Grenzschichten stattfindet; denn 
für die seismonastische Erregung konnte eine derartige Änderung im 
Plasma wahrscheinlich gemacht werden (BÜNNING 1930). Ich erinnere 
hier vor allem noch daran, daß Banorort (1931) und einige seiner Mit- 
arbeiter neuerdings die Vermutung geäußert haben, es handle sich bei 
der Narkose im wesentlichen um eine reversible Proteinkoagulation. 
Insbesondere für Mimosa wurde von ihnen gezeigt, daß peptisierende 
Mittel die narkotisierende Wirkung des Äthers aufheben oder herab- 
setzen. Ein Zeichen dafür, daß die bei der Narkose ablaufenden Vorgänge 
offenbar einer Peptisierung entgegenlaufen, also wohl in einer Koagulation 
bestehen. Dies würde mit meinem früher mitgeteilten Befund überein- 
stimmen, daß narkotische Lähmung und Erregung ähnliche Erschei- 
nungen sind, und daß auch die Erregbarkeit durch peptisierende Stoffe 
herabgesetzt wird. 

Wir würden also allgemein zu der Ansicht gelangen, daß Lähmung 
und Erregung in einer reversiblen Koagulation bestehen, Erholung und 
Restitution (Erregungsabfall) dagegen in einer Peptisierung. 
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Zusammenfassung der Ergebnisse. 

Es wird an den Filamenten von Berberis und Sparmannia gezeigt, 
daß nach seismonastischer Reizung eine Permeabilitätserhöhung nicht 
nur während der Reaktion, sondern auch noch während der ganzen Zeit- 
dauer des Stadiums verringerter Erregbarkeit (Refraktärstadium) vor- 
handen ist. Dieser Nachweis gelingt dadurch, daß während des Refraktär- 
stadiums je nach den in den reizbaren Zellen und deren Umgebung 
gegebenen Saugkraftverhältnissen entweder die osmotische Wasser- 
aufsaugung seitens der Zellen oder die Abgabe von Wasser an die Um- 
gebung gegenüber der im Normalzustand befindlichen Zelle erleichtert ist. 
Der Übergang von der Reaktion zur Rückkrümmung, also von der 
Zellsaftauspressung zur erneuten Wasseraufsaugung, ist nicht an die 
vollständige Wiederherstellung der Semipermeabilität gebunden, kann 
vielmehr schon dann beginnen, wenn die Semipermeabilität erst teilweise 
wiederhergestellt ist. Es hängt von den Saugkraftverhältnissen ab, bei 
welchem Semipermeabilitätsgrad dieses Umschlagen der Reaktion in die 
Rückkrümmung einsetzt. Bei der Berechnung der Saugkräfte ist jedoch 
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auch zu berücksichtigen, daß die Saugkraft selber vom Semipermeabili- 
tätsgrad abhängig ist; der Si-Wert der Formel Sz = Si—(W-+ A) darf 
also nicht einfach aus der Konzentration des Inhalts berechnet werden. 

Nach wiederholter Reizung der seismonastisch empfindlichen Organe 
treten typische Ermüdungserscheinungen auf; nämlich eine Erhöhung der 
Reizschwelle und eine Verzögerung der zum Abklingen der Erregung 
erforderlichen Restitutionsvorgänge. Deren Hemmung führt zu einer 
erheblichen Verlängerung der Dauer des Refraktärstadiums; demgemäß 
dauert dann auch die Permeabilitätserhöhung länger als nach einer 
im Zustand der vollen Erregbarkeit vorgenommenen Reizung. Unter 
Umständen kann dann selbst die zur Reaktion hinreichende Permeabilitäts- 
erhöhung länger dauern als nach einer Reizung an nicht ermüdeten 
Filamenten. (Scheinbare Erregbarkeitssteigerung durch Hemmung der 
Restitution.) Bei stärkerer Ermüdung wird auch die Rückkrümmung 
gehemmt, da die Restitution dann so langsam verläuft, daß die Erregung 
sehr lange Zeit gerade so hoch bleibt, wie es für das Bestehen der sonst 
kurzen Ruhepause zwischen Reaktion und Rückkrümmung erforderlich 
ist. Hierdurch erklärt sich auch die Erscheinung des Tetanus, also 
das Verharren in einer mittleren Reizlage bei kurzperiodischer Reizung. 

Unter dem Einfluß narkotisierend wirkender Stoffe können Erregungs- 
vorgänge ausgelöst werden, die normale Restitutionsvorgänge zur Folge 
haben. Bei einer länger dauernden Einwirkung des Narkotikums können 
sich diese Erregungsvorgänge und damit die Reizreaktionen periodisch 
wiederholen; hierbei entsteht eine Ermüdung, aber nicht schneller als 
dann, wenn die Einzelreaktionen nicht durch die konstante Einwirkung 
des Narkotikums, sondern durch einzelne Stoßreize bedingt werden. 
Die Narkose besteht also in solchen Fällen nur in einer allmählichen 
Ermüdung durch andauernde chemische Reizwirkung. Dementsprechend 
ist diese Narkose auch von einer Permeabilitätserhöhung begleitet. Auch 
dann, wenn das Narkotikum nicht konzentriert genug ist, um eine typi- 
sche Reizreaktion auslösen zu können, werden vielfach trotzdem noch 
Erregungsvorgänge hervorgerufen, die auch eine Restitution (Rück- 
gang der eingetretenen Permeabilitätserhöhung) nach sich ziehen und 
sich von den normalen Erregungsvorgängen nur durch den erheblich 
langsameren Verlauf unterscheiden. Selbst wenn auch diese verlang- 
samten Erregungsvorgänge ausbleiben, wenn also die Narkotikum- 
konzentration noch geringer ist, ist immer nur eine Erhöhung der Permea- 
bilität nachweisbar. Eine Permeabilitätsverringerung konnte also bei 
der Narkose niemals aufgefunden werden. 
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ZUR KLARUNG DES BEGRIFFES 
TRANSPIRATIONSWIDERSTAND. 


Von 
A. SEYBOLD 
(Köln a. Rh.). 


Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 20. August 1933.) 


Bei der quantitativen Formulierung des Transpirationswiderstandes, 
um die ich mich seit Jahren bemühe, fanden sich einige Mitarbeiter ein, 
die unter bestimmten Gesichtspunkten meine Vorstellungen zu erweitern 
oder zu verbessern suchten. Die meinen Arbeiten zuteil gewordene 
Kritik kann nur dazu dienen, meine Ableitungen genauer zu präzisieren, 
wobei ich selbstredend einige voreingenommene Ablehnungen der 
Transpirationswiderstandsberechnung ausschiieBe. Den Arbeiten von 
BacHMANN (1932), Füsser (1933), WELTEN (1933) und Brewie (1933) ver- 
danke ich manches zur Klärung des Begriffes Transpirationswiderstand, 
besonders jedoch den Erörterungen, die ich mit Herrn Dr. Brewic 
führte. Wenn ich nun im folgenden einige Ausführungen über den 
Transpirationswiderstand mache, so geschieht dies vor allem deshalb, 
weil durch die jüngst erschienene Arbeit von Werten Unklarheiten 
über den mir vorschwebenden Begriff des Transpirationswiderstandes 
und seine mathematischen Formulierungen aufzukommen scheinen, zumal 
bereits BACHMANN die Brauchbarkeit meiner Methoden und meiner Be- 
rechnungen bezweifelte. Daß meine Kritiker und Mitarbeiter darin mit 
mir einig sind, daß nur eine klare Abgrenzung des Begriffes und eine 
mathematische Formulierung, die den Inhalt des Begriffes rechnerisch 
zu behandeln gestattet, das Transpirationsproblem fördern können (Bacu- 
MANN, S.533; Füsser, S.517; WELTEN, S.46; Brewie, S. 734) ist eine 
erfreuliche Tatsache. Mit den folgenden Ausführungen soll eine weitere 
Klärung der quantitativen Formulierung des Transpirationswiderstandes 
herbeigeführt werden. 

Nachdem ich einige Jahre lang Untersuchungen über die physi- 
kalische Komponente der pflanzlichen Transpiration angestellt hatte 
und mich der physiologischen zuwenden wollte, schien mir die Fort- 
setzung der Transpirationsanalyse ein „hoffnungsloser Fall‘ zu sein. 
Der exakten Analyse blieb nur der Weg der physikalischen Modell- 
versuche offen, und je vergleichbarer die Verdunstungsmodelle mit 
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Blättern waren, um so größer war die Zulässigkeit einer Übertragung 
der physikalisch definierbaren Verdunstungszustände auf die Blätter. 
Daß die Analyse in dieser Richtung von Erfolg war, läßt sich nicht 
bestreiten, es sei hier nur beispielshalber daran erinnert, daß wir an 
Porenmodellversuchen nachweisen konnten, daß die Luftkonvektionen 
schon zum maximalen Wasserdampfaustausch ausreichend sein können, 
anemometrisch meßbarer Wind die stomatäre Transpiration also nicht 
weiter zu steigern vermag (SEYBOLD 1929; Sıerkr und SeysoLp 1929: 
STALFELT 19324; WELTEN 1933, S. 103). Ohne auf weitere Ergebnisse 
und deren Kritik einzugehen, muß nur noch auf das Ergebnis hingewiesen 
werden, daß die Verdunstung von freien Wasserflächen und die von 
Blättern auf äußere Faktoren, vornehmlich auf das Dampfdruckpotential, 
verschieden reagieren. Die relative Transpiration T/E konnte also zur 
Analyse der für ein Blatt charakteristischen Transpiration vom Stand- 
punkt der Verdunstungsphysik aus nicht brauchbar sein. Daß man unter 
der relativen Transpiration T/E den Quotienten aus der Transpiration 
eines Blattes pro Flächen- und Zeiteinheit und der Verdunstung eines 
willkürlich gewählten, beliebigen Evaporimeters pro Flächen- und Zeiteinheit 
versteht, muß ausdrücklichst hervorgehoben werden, da sich sonst leicht 
Unklarheiten einschleichen (s. S. 355). Wir müssen im Auge behalten, 
daß sämtliche Evaporimeter willkürlich und beliebig sind; da sich keine 
„physikalischen‘‘ Vorzüge des einen oder andern ergeben (und nicht 
ergeben können), ist es der Ökologie logischerweise auch nicht gelungen, 
ein allgemein anerkanntes Instrument einzuführen. Da nun alle Eva- 
porimeter willkürlich sind, müssen es sämtliche T/E-Werte auch sein, 
wenngleich die Evaporimeter unter ,,denselben Verdunstungsbedingungen‘* 
wie die Blätter standen. Das Wesentliche ist: Die Evaporimeter stehen 
vom Standpunkt der Verdunstungsphysik aus gesehen gar nicht unter den- 
selben Verdunstungsbedingungen wie die Blätter, auch wenn die Evapori- 
meter neben den Pflanzen stehen! Für Porensysteme und freie Wasser- 
flächen sind die Verdunstungsbedingungen nie gleich. Wendet man nun 
etwa ein, daß die Evaporimeterwerte nur einen (wenn auch nur beliebigen) 
Vergleichsmaßstab für die Transpiration verschiedener Blattsysteme 
abgeben sollen, so läßt man vollkommen außer acht, daß bei wechselnden 
Verdunstungsbedingungen der ‚Maßstab‘ ganz anders sich verändert, 
als die physikalischen Verdunstungsbedingungen der Blätter sich geändert 
haben. Das was der Quotient zeigen will, um wieviel mal weniger ein 
Blattsystem transpiriert, als wenn es bei derselben Temperatur aus Wasser 
wäre, zeigt er nicht. Ein beliebiges Evaporimeter, zu dem man notgedrungen 
aus technischen Schwierigkeiten Zuflucht nimmt, verwirklicht eben nicht 
die für das Blatt gültigen physikalischen Verdunstungsbedingungen. 

Da mir ein Weiterkommen mit dem Quotienten T/E nicht möglich 
erschien, suchte ich mit physikalischer Einstellung einen neuen Weg. 
Die quantitative Formulierung des Transpirationswiderstandes schien mir 
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zur Analyse des Problems, in welchem Maße die morphologisch-histo- 
logische Differenzierung und der physiologische Zustand der Tran- 
spirationssysteme die Verdunstung beeinflussen, brauchbar. So wie ich 
den Transpirationswiderstand auffaßte und formulierte, muß ich ihn 
verteidigen, zumal er nicht viel anderes sein soll als ,,der reziproke Wert 
von T/E“ oder nur „eine billige Verhältniszahl“ (Wertes, S. 109). 

Die Bemerkung von WELTEN, daß ich zur Definition des Transpi- 
rationswiderstandes die so „oft verpönte relative Transpiration bzw. 
den reziproken Wert davon, E/T“ herangezogen haben soll, ist irre- 
führend. Wer das Problem der relativen Transpiration kennt, weiß, 
daß bei der Quotientenbildung die flächenrelative Transpiration eines 
Blattes auf eine ganz beliebige Evaporationsschale oder auf ein spezielles 
Evaporimeter bezogen wird (s. S. 354), die physikalisch nicht die für das 
Blatt gültigen Verdunstungsbedingungen verwirklichen. Wir wollen nur 
einen Faktor beispielshalber nochmals herausgreifen (vgl. SEYBOLD 1929, 
S. 20 f.), die Temperatur. Da das Evaporimeter, auch wenn es aus 
grünem Filtrierpapier besteht, nicht: die Temperatur des Blattes hat, 
kann es nicht das für das Blatt gültige Dampfdruckpotential pnax—Pn 
haben. Wenn wir das für das Blatt gültige Dampfdruckpotential zur 
Errechnung des Transpirationswiderstandes benutzen, so ist doch damit 
nicht die relative Transpiration bzw. der reziproke Wert zur Definition 
des Transpirationswiderstandes verwandt worden! Wenigstens hat man 
bisher die Dampfdruckdifferenz nicht als reziproken Wert der relativen 
Transpiration bezeichnet. Wenn WELTEN in dem Transpirationswider- 
stand = 1, den ich für die freie Wasserfläche festsetzte, eine ,, Art 
Evaporation“ sehen will, so mag er dies tun, er übernimmt jedoch damit 
einen Ausdruck, der seit vielen Jahren für die Evaporation in dem oben 
angegebenen, üblichen Sinne verwandt wird. Wesentlich bleibt, daß 
von mir, wenn man so sagen will, eine für das Blatt physikalisch 
„richtige Evaporation“ in die Transpirationswiderstände eingesetzt 
wird und nicht eine beliebige, zufällige, wozu man bei der üblichen 
Quotientenbildung T/E gezwungen ist. Daß der Begriff des Transpi- 
rationswiderstandes und seine mathematische Formulierung etwas 
wesentlich anderes darstellt als eine bloße Umkehrung des Quotienten T/E, 
wird sich wohl aus dem Folgenden ergeben. 

Von der Vorstellung ausgehend, daß die Verdunstung V proportional 
dem Dampfdruckpotential p,,,,—p, (oder in früheren Arbeiten mit 
p—P, angegeben) erfolgt, ergab sich V = & (Pmax— Pn) Ft (SEYBOLD 
1929, S. 274), wobei F die Verdunstungsfläche, t die Zeit und « eine 
Austauschzahl darstellen. Ist die Verdunstungsfläche eine freie Wasser- 
fläche, so ist auf Grund empirischer Messungen die Austauschzahl zu 
ermitteln, vorausgesetzt, daß das Dampfdruckpotential Pnax—Pn richtig 
angegeben wird. Stellen wir uns nun vor, daß durch irgendein Hemmnis 
an der Oberfläche des Verdunstungssystems die Wasserdampfmoleküle 
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zum Teil verhindert werden, aus der Fläche herauszutreten, und das 
Dampfdruckpotential unverändert bleibt, so wird die Verdunstung 
herabgesetzt, so daß 
Vv (Pmax—Pn)- F -t 
w 


wird. Die Verdunstung ist also in dem bestimmten Verhältnis 1/w geringer. 
Aus dieser Formulierung folgt, daß der Transpirationswiderstand einer 
freien Wasserfläche, die die Temperatur des Blattes hat, gleich 1 ist!. Zu 
dieser prinzipiellen Auffassung kam ich 1929 und war damals schon 
bestrebt, die Gleichung im C.G.S.-System zu benutzen. In der um- 
geformten Gleichung (s. 1929, S. 274) 
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blieb jedoch ein Austauschfaktor « stehen, dessen Bestimmung groBe 
Schwierigkeiten bereitet und bekanntlich für die einzelnen Blatter ver- 
schieden ist. Dadurch, daß ich willkürlich « — 1 setzte, konnte ich 
relative Transpirationswiderstände ausrechnen, die sich jedoch nicht auf 
den Transpirationswiderstand der freien Wasserfläche bezogen. Dieser 
Mangel war mir voll bewußt. Da außerdem nur mit abgeschnittenen 
Sprossen gearbeitet werden konnte, die mehr oder weniger zu welken 
begannen und die Blatt-Temperatur gleich der der Luft gesetzt wurde 
[wozu in diesem Fall einige Berechtigung bestand (1929, S. 309 f.), vgl. 
auch HARDER (1930, S. 729)], waren die Werte nicht zuverlässig genug. 
Dies bewog mich zur Konstruktion der Apparate zur exakten Be- 
stimmung des Transpirationswiderstandes (SEYBoLp und Füsser 1931 
und SEYBOLD 1931). Da die 1929 ermittelten relativen Transpirations- 
widerstände der ägyptischen Wüstenpflanzen günstigstenfalls nur unter 
sich vergleichbar sind (x = 1) (über die erwähnten Mängel ist hinweg- 
zusehen!), so können die Zahlen nicht absolut genommen werden. Die 
Behauptung von WE TEN (S. 134), daß die mitgeteilten Transpirations- 
widerstände sicher wesentlich zu klein sind, ist somit hinfällig und der 
Vorschlag an anderer Stelle (S. 55), denselben ermittelten Transpirations- 
widerständen, den Korrektionsfaktor n im Werte zwischen 1,15 und 1,30 
hinzuzufügen, um sie mit den Befunden der Arbeit von WELTEN vergleichen 
zu können, unbrauchbar. Daß Transpirationswiderstände, die unter 
verschiedenen Verdunstungsbedingungen gewonnen wurden, nicht mit- 
einander vergleichbar sind, werden wir nachher beweisen (s. S. 361). 
Es handelt sich jetzt nur darum zu zeigen, wie WELTEN die Transpira- 
tionswiderstände seiner Versuchspflanzen ausrechnete. 

Im Prinzip rechnet er mit der Gleichung 

0,36-n-C-z-F 
=r — 

1 SEYBOLD: Planta (Berl.) 9, 274 (1929); Erg. Biol. 6, 574 (1930); (III) Planta 

(Berl.) 14, 388 (1931). 
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wobei in seiner Gleichung genau dieselben GrôBen stehen wie in meiner, 
nur die Buchstaben sind andere. An Stelle von « steht auBerdem noch n, 
das praktisch zwischen 1,15 und 1,3 liegt. WELTEN rechnet nur bei 
0° Lufttemperatur und dem Luftdruck 760 mm Hg mit dem Faktor 
n = 1, bei steigender Temperatur und fallendem Luftdruck vergrößert 
sich n nach der Formel 





273 + t\1,8 760 

ann = ( 273 ) pP 

Abgesehen von dieser kleinen Korrektion, deren Richtigkeit übrigens 

nicht bewiesen wird, sind die errechneten Widerstandszahlen genau so 

relativ wie diejenigen, die ich über die ägyptischen Wüstenpflanzen 

mitgeteilt habe, und durchaus nicht absolut wie WELTEN glaubt. Daran 

ändert auch die Dimensionsgebung des Widerstandes nichts! Doch 
darauf gehen wir später ein (s. S. 364). 

Hervorheben müssen wir hier nochmals, daß die von WxLTEN 
gebrauchte Formel mit meiner 1929 angegebenen bis auf den Faktor n 
(1,15—1,3) numerisch übereinstimmt. Daß trotz des Gebrauchs derselben 
Formel seine und meine Werte nicht vergleichbar sind, noch vergleichbar 
gemacht werden können, wird uns nachher beschäftigen (s. S. 361). 

Die Transpirationswiderstands-Berechnung nach der Formel 


036-a-o 
V 


war unvollkommen, weil die Austauschzahl « bei den einzelnen Blättern 
je nach Größe, Gestalt und Lage (s. SEyBoLD 1929, S. 295/296) ver- 
schieden war. Mit einer Variation zwischen 1,15 und 1,3 des analogen 
Faktors n in der Gleichung von WELTEN (s. S. 356 u.) ist die ,,Korrektion‘* 
durchaus unvollständig, da ja WELTEN nur den gleich 1 gesetzten 
Austauschfaktor auf eine bestimmte Temperatur und einen bestimmten 
Luftdruck korrigiet. Da mir eine zuverlässige experimentelle Be- 
stimmung des Faktors « aussichtslos erschien, ging ich zur Konstruktion 
von Apparaten über, die physikalisch besser definierbare Verdunstungs- 
bedingungen boten. Eine kurze Wiederholung der physikalischen Grund- 
lagen dieser Apparaturen ist notwendig, da mittlerweile BACHMANN 
(1932) andere Gesichtspunkte geltend macht und WELTEN zur Ab- 
lehnung unserer neuen Methoden kommt (S. 108). 

Die erste Forderung zu einer exakten Formulierung des Transpirations- 
widerstandes war die genaue Kenntnis der Blatt- Temperatur, da der maximale 
Dampfdruck Pmaz bei der Temperatur T, in die Gleichung mit auj- 
genommen werden muß (s. S. 355). Mittels geeigneter Thermoelemente 
und Galvanometer läßt sich die Temperatur des verdunstenden Systems 
ohne Schwierigkeit auf 1/,,° genau messen. Die Einwände von BACHMANN 
(1931, S. 527f.) sind durch die Messungen von Brewic (1933) und 
SeysoLp und BRAMBRING (1933, S. 213 f.) hinfällig geworden. WELTEN 
(1933, S. 111) kommt auf Grund von Berechnungen zu dem Ergebnis, 
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daß sich mit „Oberflächenelementen‘‘ die Temperatur eines Blattes 
richtig messen läßt!. Die erste Forderung einer richtigen Temperatur- 
messung ist erfüllt und damit die richtige Angabe des maximalen Dampf- 
drucks des Verdunstungssystems gewährleistet. Da die Verdunstung 
proportional dem Dampjdruckpotential Pmax—Pn (oder der äquivalenten 
Wasserdampfkonzentrationsdifferenz) erfolgt, ist die Bestimmung des 
Dampjdruckes p, über dem Verdunstungssystem die zweite Forderung, die 
zur Bestimmung des Transpirationswiderstandes erfüllt sein muß. In 
unseren Apparaturen wählten wir den Dampfdruck der Außenluft p, 
konstant = 0, indem wir mit konzentrierter Schwefelsäure die Luft 
trockneten. Ist unser Verdunstungssystem eine freie Wasserfläche, so 
können wir die Verdunstung (Austausch) A = &- (pPnax—P,) setzen, 
wobei A ein Austauschfaktor ist, der empirisch ermittelt werden kann, 
indem wir durch Absorption die verdunstende Wasserdampfmenge A 
quantitativ feststellen. Halten wir am Diffusionskoeffizienten k = 0,23 
fest, so können wir schreiben 
0-23 
A= K (Pmax—Po), 

wobei der Diffusionskoeffizient durch einen Korrektionsfaktor K korri- 
giert werden muß. 

Da wir der freien Wasserfläche den Transpirationswiderstand = 1 
zuordnen, können wir 








bte Ste | 
schreiben, wobei der Zähler gleich dem Nenner sein muß. In der Gleichung 
sind außer K alle Faktoren bestimmbar, somit ist die Größe des 
Korrektionsfaktors zu ermitteln. Ist nun der Transpirationswiderstand 
nicht gleich 1, sondern > 1, so fällt A dadurch, daß das System weniger 
Wasser in einer bestimmten Zeit abgibt als eine gleichgroße Wasserfläche. 
Im Innern des Verdunstungssystems herrscht der maximale, angebbare 
Dampfdruck p,,,,- Der Dampfdruck p, bleibt in unseren Apparaturen 
ebenfalls konstant, ebenso der Diffusionskoeffizient k, und A läßt sich 
empirisch bestimmen. Variabel ist nur der Faktor K, der von dem 
Wasserdampfaustausch abhängt. Dadurch, daß wir durch Schwefel- 
säurewassergemische den Wasserdampfaustausch herabsetzen, können 
wir für jeden empirisch festgestellten Austausch A den gültigen Korrek- 
tionsfaktor K einsetzen, der nichts anderes darstellt als 

theoretischer Austauschwert 

empirischer Austauschwert 

(s. SeYBoLp 1931, S. 403 f.; Füsser 1933, S. 501; Brewıc 1933, S. 739). 
Die Korrektionsfaktoren K sind in unseren Apparaturen zu bestimmen 
und der in der früheren Gleichung stehende Faktor «, der notgedrungen 


1 Die von WELTEN (S. 132) ausgeführten Messungen der Blatt-Temperatur 
können einer Kritik nicht standhalten. 


K= 
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=] gesetzt wurde, ist durch einen gültigen Faktor ersetzt. Füsser 
hat mittels der Formel 
k max Po 
v= ER) -t- 7,06 (1) 


seine Transpirationswiderstände errechnet. 

Brewie (1933) ging nun noch einen wesentlichen Schritt weiter, 
der zur Klärung des Transpirationswiderstandes führte. Durch Um- 
formung der Gleichung kommt er zu der Formel: 


wobei sich der Widerstand als Verhältnis der Dampfdruckpotentiale mazxi- 
maler Dampfdruck im Innern des Blattes zu Außenluft und eines Dampf- 
druckes p, an der Oberfläche des Blattes zu Außenluft darstellt. p, erweist 
sich dabei als abhängig von den äußeren Verdunstungsbedingungen! Der 
Diffusionskoeffizient k und der Korrektionsfaktor K der Gleichung (1) 
kommen durch Kürzung in Wegfall und die umständliche Rechnung 
mit den Korrektionsfaktoren erübrigt sich. Da aber, wie eben erwähnt, 
p, von den Verdunstungsbedingungen der Apparatur abhängig ist, kann 
p, nur angegeben werden, wenn wir den Wasserdampfaustausch eines 
Schwefelsäure-Wassergemisches bekannten Dampfdruckes kennen. Da- 
durch, daß wir die Verdunstung (durch Absorption) eines Schwefelsäure- 
Wassergemisches (Temperaturmessung notwendig) bekannten Dampf- 
druckes experimentell ermitteln, können wir aus der Absorption irgend 
eines Verdunstungssystems auf den Dampfdruck an dessen Oberfläche 
schließen. Wir vermögen also in der Gleichung (2) p, im einzelnen 
Falle anzugeben. Wenn Brewic noch durch eine weitere Überlegung 
den Transpirationswiderstand als den Quotienten aus der zu dem Dampf- 
druck p,,,x gehörigen. Verdunstung f (p,,,x) und der empirisch ermittelten 
Absorption A angibt, 





> 


lid f (Pmax) 
ur 


so werden dadurch die physikalischen Grundlagen des Transpirations- 
widerstandes nicht weiter analysiert, sondern es wird nur eine einfachere 
Berechnungsweise gewonnen. Diese Umformung ist dadurch möglich, 
daß in der verwandten Apparatur die Verdunstung linear vom Dampf- 
druck abhängt (s. Brewıc 8. 740, Abb. 4). 

Wir müssen uns nun noch einmal mit aller Deutlichkeit klar machen, 
was der Begriff des Transpirationswiderstandes angibt, und was uns 
die mathematischen Formulierungen (SEYBOLD, BACHMANN, WELTEN, 
BreEwia), die bis jetzt gefunden wurden, errechnen lassen. 

Brewie (1933, S. 773) ermittelte bei verschiedenen Strömungs- 
geschwindigkeiten (0,016 m/sec bis 0,064 m/sec) den Transpirationswider- 
stand einer Porenplatte und fand dabei, daß der Transpirationswiderstand 
dieser Platte keine Konstante ist, sondern eine Abhängigkeit von der 
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Strömungsgeschwindigkeit der Luft zeigt. Schon bei einem konstanten 
Modellsystem, das keinerlei physiologische Regulationen hat, erweist sich 
der Transpirationswiderstand als inkonstant. Dieser Elementarversuch 
ist geeignet, uns den Inhalt der Transpirationsformel anzugeben. Haben 
wir innerhalb der Porenplatte den konstanten Dampfdruck Paz und in 
der zuströmenden Luft den konstanten Dampfdruck p,. 80 ändert sich der 
Dampfdruck p, an der Oberfläche des Systems mit der Strömungs- 
geschwindigkeit, wenn wir von der Absorption auf den Dampfdruck p, 
schließen, den wir aus der ebenso großen Absorption eines Schwefelsäure- 
wassergemisches von bekanntem Dampfdruck extrapolieren. 

Ein Porensystem besteht bekanntlich aus Feldern, die den maximalen 
Dampfdruck pmax haben, den Poren, und aus Feldern, den Zwischen- 
porenflächen, die einen unbekannten Dampfdruck p, haben. Wenn wir 
von der Absorption A auf den Dampfdruck p, an der Oberfläche des 
Systems schließen, so ist dies ein gewisser Mittelwert der Dampfdrucke 
Pmax und p,. Je nach der Verdunstungsstärke nimmt p, einen höheren 
oder niederen Wert an, so daß der Mittelwert p, von Fall zu Fall zu 
bestimmen ist. p, ist im Einzelfall bestimmbar; wie die Dampfdruck- 
verteilung über den Poren und den Zwischenporenfeldern ist, entzieht 
sich unserer Kenntnis. Was Brewie (S.775f.) für die Transpirations- 
widerstände der Porensysteme ableiten konnte, gilt nicht nur für die 
Transpirationswiderstände der Stomata der Blätter, sondern mutatis 
mutandis auch für die Antiklinen stomatafreier Epidermen. Ebenso 
wie die Porensysteme hat die Kutikula Stellen mit hohem und niederem 
Dampfdruck, so daß ein empirisch ermittelter Dampfdruck p, nur als 
Mittelwert der Dampfdrucke an der Systemoberfläche gelten kann. 

Wenn nun der Dampfdruck p, ein Mittelwert ist und über die Struktur 
der Dampfdruckverteilung in der Systemoberfläche durch die obige 
Extrapolation nichts ausgesagt werden kann, so wird dadurch die 
Brauchbarkeit des Transpirationswiderstandes nicht eingeschränkt, wir 
müssen nur auf die differenzierte Angabe der Dampfdruckverteilung an 
verschiedenen Stellen in der Systemoberfläche verzichten. 

Mit der beliebten Vorstellung der Dampfhauben über den Poren gewinnen wir 
im Grunde genommen wenig. Es kommen im Gegenteil durch diese Begriffe eigen- 
artige Bilder zustande, deren Verwendung mir nicht gerade günstig erscheint. 
Wenn SrALrerr (1932b, S. 71) beispielshalber zu der Auffassung kommt, daß es 
bei gewissen Flächen nicht genug Stromlinien gibt, um das Randfeld auszunützen, 
so verwandelt er wohl damit die geometrischen, konfokalen Hyperbelbogen des 
Dampfdruckabfalls in Fäden herausfließenden Wasserdampfes. Ob man solchen 
Bildern den Vorzug geben soll gegenüber der Vorstellung der Dampfdruckverteilung, 
bleibt für mich fraglich. Auch hinsichtlich der Windwirkung auf die „Dampf- 
haube“ werden oft recht merkwürdige Vorstellungen entwickelt. Ohne darauf 

scheint es mir besser, von einer Dampfdruckveränderung durch den 
Wind zu reden, als mit mißverständlichen Bildern zu operieren. 

Was die Transpirationswiderstands-Formel uns nun anzugeben ver- 

mag, läßt sich aus dem oben erwähnten Elementarversuch von BREwic 
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entnehmen. Das konstante Porenmodellsystem hat bei verschiedenen 
Strömungsgeschwindigkeiten der Luft einen verschiedenen Transpirations- 
widerstand. Wir sind somit nicht in der Lage anzugeben, daß das Poren- 
system einen Transpirationswiderstand von bestimmter Größe hat, da 
bei anderer Strömungsgeschwindigkeit ein anderer Transpirationswider- 
stand sich ergibt. Der Transpirationswiderstand ist elso nicht in dem 
Sinne angebbar wie es mir früher vorschwebte, daß eine Blattstruktur in einem 
bestimmten Zustand einen bestimmten Transpirationswiderstand hat, gleich- 
gültig aus welchen Transpirationsbedingungen die Berechnung des Transpi- 
rationswiderstandes vorgenommen wird. Werden also unter verschiedenen 
Außenbedingungen verschiedene Transpirationswiderstände ermittelt, so 
dürfen wir nicht ohne weiteres auf eine Veränderung des Transpirations- 
widerstandes schließen, da, wie wir gesehen haben, konstante Porensysteme 
bei wechselnden Außenbedingungen verschiedene Transpirationswiderstände 
haben. Die logische Folgerung daraus ist, daß wir nur die Transpirations- 
widerstände von verschiedenen Pflanzen, die unter denselben Transpirations- 
bedingungen standen, miteinander vergleichen können. Kommt bei den 
pflanzlichen Systemen eine physiologische Komponente hinzu, welche 
die Transpirationswiderstände ändert (z. B. Stomatavariation, Varia- 
bilität der Kutikulaquellung), so kann man ihre Wirkung nur er- 
kennen, wenn die Verdunstungsbedingungen konstant geblieben sind 
(s. Versuche von Brewic). Wenn sich also bei gleichbleibenden Ver- 
dunstungsbedingungen (konstanter Strömungsgeschwindigkeit der Luft) 
verschiedene Transpirationswiderstände ergeben, so ist dies auf eine 
Zustandsänderung des Blattes zurückzuführen: es werden andere 
Transpirationswiderstände eingeschaltet. Wechseln hingegen die Ver- 
dunstungsbedingungen, so ändert sich damit der Transpirationswider- 
stand, ohne daß eine physiologische Reaktion des Systems hinzu- 
gekommen sein muB. 

Diese Betrachtung gilt zunächst nur für die von mir 1931 entwickelte 
und von BrEwıG vereinfachte Formel. Da die von mir angegebenen 
Transpirationswiderstands-Formeln aber im Prinzip alle gleich sind (von 
Brewic deutlich hervorgehoben, S. 787) und die von WELTEN abgeleitete 
Formel mit meiner 1929 angegebenen übereinstimmend ist (s. S. 357), 
so gilt für alle bis jetzt abgeleiteten Formeln dieses Ergebnis: Transpi- 
rationswiderstände, die unter verschiedenen Verdunstungsbedingungen ge- 
wonnen wurden, sind nicht miteinander vergleichbar. Solange wir die 
Transpirationswiderstärde aus Verdunstungswerten errechnen müssen, 
hängen die Transpirationswiderstände von den Verdunstungsbedi en 
ab. Das liegt daran, daß in den Verdunstungswerten immer unser als 
variabel erkanntes p, darin steckt. Der Transpirationswiderstand ist mit p, 
selbst veränderlich; er kann bei einem Blatt je nach den Verdunstungs- 
bedingungen verschieden sein, ohne daß systemeigene Zustandsände- 
rungen des Blattes darin zum Ausdruck kommen. 
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Der Versuch, den „äußeren Widerstand‘ der über dem Blatt sich bildenden 
»Dampfhaube bei wechselnden Außenbedingungen als variabel zu betrachten 
we: Blattwiderstand in Abzug zu bringen, wird uns nachher beschäftigen 
s. 8. 363). 

Aus diesem Grunde sind die Transpirationswiderstände, die von mir 
früher (1929) angegeben wurden, mit denen von WELTEN ebensowenig 
vergleichbar, wie die Transpirationswiderstände von BREwIG mit denen 
von Füsser verglichen werden können. Die Widerstände sind nicht in 
ihrer absoluten Höhe zu ermitteln, sondern haben nur in Vergleichs- 
versuchen die Bedeutung, daß wir sehen können wie bei gleichen Ver- 
dunstungsbedingungen die verschiedenen Blätter Transpirationswider- 
stände einschalten, die nur relative Werte darstellen. Wenn wir also 
z. B. den Transpirationswiderstand einer Pflanze mit 4, den einer 
anderen mit 8 ermitteln, so können wir nur sagen, daß die eine Pflanze 
bei den herrschenden Transpirationsbedingungen einen doppelt so großen 
Widerstand hat als die andere. Bei anderen Verdunstungsbedingungen 
brauchen sich die Transpirationswiderstände beider Pflanzen nicht 
proportional zu verschieben. 

Das, was der Transpirationswiderstand bei seiner bis jetzt möglichen 
Formulierung darstellt, wird jedermann klar geworden sein. Es muß 
unser Bestreben bleiben, eine von äußeren Versuchsbedingungen unab- 
hängige Formulierung des Transpirationswiderstandes zu finden. Welcher 
Weg eingeschlagen werden muß, um den Transpirationswiderstand der 
morphologisch-histologischen Strukturen und der jeweiligen physio- 
logischen Zustände der Transpirationssysteme unabhängig von den Ver- 
dunstungsbedingungen zu erfassen, vermag ich heute noch nicht zu sagen. 

Mit den bis jetzt vorliegenden mathematischen Formeln vermögen 
wir jedoch die Analyse der Transpiration einen guten Schritt vorwärts 
zu führen. Wir wollen uns, um künftig keine weiteren Unklarheiten 
aufkommen zu lassen, nun noch einmal fragen, was der Transpirations- 
widerstand in den jetzigen Formulierungen aussagen kann, zumal noch 
einige kritische Bemerkungen bislang übergangen sind. 

Vom physiologischen Standpunkt aus gesehen kann man den Transpi- 
rationswiderstand so auffassen, daß eine Pflanze mit dem Transpirations- 
widerstand 8 in einer doppelt so langen Zeit eine bestimmte Wassermenge 
verdunstet wie die Pflanze mit dem Transpirationswiderstand 4. Bezogen 
auf den Transpirationswiderstand =1 können wir sagen, daß der Transpi- 
rationswiderstand 4 die Transpiration auf 1/, herabsetzt, daß die Pflanze 

also eine 4mal längere Zeit zur Verdunstung einer bestimmten Wassermenge 
braucht, als wenn der Transpirationswiderstand nicht vorhanden wäre. 
Isotherme Zustände setzen wir dabei voraus‘. Diese Betrachtung gewinnt 
1 Wir müssen bei der Betrachtung von dem Dampfdruck ausgehen, der der 
Temperatur des Blattes bei gehemmter Transpiration entspricht und nicht den 


Dampfdruck zugrunde legen, der dann herrschen würde, wenn die T.W. fehlten. 
In diesem Falle könnte er ja mit einem Evaporimeter ermittelt werden. Da 
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hinsichtlich des Wasserhaushaltes der Pflanze an Bedeutung. Daß man den 
Transpirationswiderstand nicht auf diese Zeitkoordinate beziehen muß, werden 
wir nunmehr sehen, wenn wir auf die Vorschläge von BACHMANN eingehen. 

Von der Versuchsapparatur von SeyBoLp und Füsser (1931) aus- 
gehend macht sich BACHMANN (1932) über den Transpirationswiderstand 
im Prinzip folgende Vorstellung. Erfolgt in einer von zwei gleichweiten 
Röhren die Diffusion von Wasserdampf aus einer Wasserfläche und in 
der andern Röhre aus einer Blattfläche, aus der pro Zeit- und Flächen- 
einheit weniger Wasserdampf austritt als aus der freien Wasserfläche, 
so muß man die Röhre, die der 





freien Wasserfläche anliegt, um 7; NW? 
ein bestimmtes Vielfaches gegen- \ 7 7%} / 
iiberderderBlattflicheanliegen- oo i ROTER 
den Röhre verlängern, um in „Ama Ps Pn 
beiden Fallen die gleiche Wasser- Abb. 1. 


absorption am Ende der Réhren 
zu bekommen. Durch die Röhrenverlängerung wird der Diffusions- 
widerstand der Röhre erhöht, woraus sich nach der Gleichung: Wider- 
stand des Blattes = Gesamtwiderstand — Widerstand der Diffusions- 
röhre der Blattwiderstand errechnen läßt. Brewıc weist mit Recht 
darauf hin, daß gegen diese Auffassung des Transpirationswider- 
standes theoretisch nichts einzuwenden ist. Ob uns diese Auffassung 
aber in der Analyse des Transpirationswiderstandes weiterführt, soll 
nunmehr untersucht werden. 

Gehen wir von einem elektrischen System aus, wobei zwei elektrische 
Widerstände hintereinander geschaltet sind (Abb. 1, System I), so können 
wir schreiben: 





Vi—Ve Via Va—Vs 
I ı 1 1 
oder w, = w;—w, und können dabei sagen, daß w, unabhängig von der 
Größe des Widerstandes w, ist. Wenn wir w, und w, kennen, vermögen 
wir w, anzugeben. Versuchen wir nun dieses Bild auf ein Verdunstungs- 
system (Abb. 1, System II) zu übertragen, wie es den Gleichungen von 
BacHMANN zugrunde liegt, so ergibt sich: 


Pmax—Ps -K Puax—Pn + Ps—Pn 





A A A 
Blattwiderstand = Gesamtwiderstand — Außenwiderstand (Diffusionsröhrenwider- 
stand). 


wobei Pax der Dampfdruck im Blattinnern, p, an der Blattoberfläche 
und p, der Dampfdruck der Luft, A der Austausch sind. Wenn nun p, 


durch die T.W. die Transpiration gehemmt und damit die Unterkühlung ganz 
oder teilweise aufgehoben wird, müssen die maximalen Dampfdrucke des Blattes 
und des Evaporimeters verschieden sein. Es ist also ganz selbstverständlich, 
daß als T.W. eines Blattes nur diejenigen anzusehen sind, die der Transpiration, 
die bei maximalem Dampfdruck des Blattes erfolgen würde, entgegenstehen. 
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unabhängig von äußeren Faktoren, vornehmlich der Röhrenlänge bzw. 
der Strömungsgeschwindigkeit wäre, so ließe sich der Blattwiderstand 
angeben, da dies aber nicht der Fall ist, kommen wir mit dieser Gleichung 
keinen Schritt weiter. Der Dampfdruck p, ist rein physikalisch genommen 
von den äußeren Verdunstungsbedingungen abhängig, oder in der Dampf- 
haubensprache gesprochen, bildet sich die Dampfhaube je nach den Ver- 
dunstungsbedingungen verschieden aus. Der Transpirationswiderstand 
ist somit nicht unabhängig von den Verdunstungsbedingungen angebbar. 
Weshalb der Dampfdruck p, (oder die Dampfhauben) an der System- 
oberfläche von äußeren Bedingungen abhängig ist, haben wir oben so dar- 
gestellt, daß p, ein Mittelwert von verschiedenen Dampfdrucken über 
dem Porensystem ist, der je nach der Strömungsgeschwindigkeit (bzw. der 
Röhrenlänge!) einen anderen Wert annimmt. Solange es nicht möglich 
ist, p, an dem System bei wechselnden Außenbedingungen konstant zu 
erhalten, solange sind die Transpirationswiderstände nur in Abhängigkeit 
von den Verdunstungsbedingungen angebbar. 

We TEN schließt sich der Vorstellung von BACHMANN, die über dem 
System lagernde „„Dampfhaube‘‘ als Widerstand anzusehen, weitgehend 
an, rechnet aber mit der von mir 1929 aufgestellten Formel (s. S. 357) 
die Transpirationswiderstände der untersuchten Pflanzen aus. Den 
Transpirationswiderstand glaubt er vermeintlich absoluten Wert zu- 
schreiben zu können, da er meiner Formel die Dimension des elektrischen 
Widerstandes (cm! sec), also den reziproken Wert der Geschwindigkeits- 
dimension zuordnet. Es ist nunmehr unsere Aufgabe, kurz zu erörtern, 
ob mit der Dimensionsgebung (cm! sec) die Analyse gefördert worden ist. 

Von vornherein müssen wir uns darüber im klaren sein, daß man mit 
einer Dimensionsbezeichnung im C.G.S.-System eine beliebige Größe auf 
mechanische Grundeinheiten zurückführt, wobei dann die Dimensions- 
bezeichnung die zwischen den Grundeinheiten (cm, g, sec) bestehenden 
mathematischen und physikalischen Beziehungen wiedergibt. Die in dem 
C.G.S.-System gegebene Dimensionseinheit gibt in einfacher Form die in 
der Größe enthaltenen physikalischen Einheiten wieder. 

Da wir in unseren Vorstellungen uns kein Bild von dem Transpirations- 
widerstande machten und nur von der Wirkung verminderter Transpira- 
tion auf sein Vorhandensein schlossen, zogen wir vor, den Transpirations- 
widerstand als dimensionslose Größe zu behandeln (vgl. vor allem 
Brewic 1933, S. 739). Die Dimensionslosigkeit des Transpirations- 
widerstandes, die sich aus meiner Gleichung ergab, konnte hinsichtlich 
des relativen Charakters des Transpirationswiderstandes kein Nachteil 
sein. WELTEN hat vollkommen recht, wenn er den Transpirations- 
widerstand in unserem Sinne als dimensionslose Größe ansieht. Wenn 
WELTEN nun dem Transpirationswiderstand die Dimension em! sec gibt, 
so müssen wir uns fragen, ob damit der Transpirationswiderstand auf 
eine mechanische Einheit zurückgeführt ist, oder ob die Dimensions- 
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gebung nur den Zweck eines rechnerischen Ausdrucks hat, den man wie 
den elektrischen Widerstand (cm! sec) in mathematische Gleichungen 
aufnehmen kann. Eine Verwendung im letzteren Sinne kommt wohl 
für die Physiologie vorderhand nicht in Frage und dürfte WELTEN auch 
nicht vorgeschwebt haben. Was nun die Dimensionsgebung in dem 
Sinne einer Zurückführung auf eine mechanische Einheit anlangt, wird 
man kaum behaupten können, daß mit der Dimension cm— sec für die 
Analyse des Transpirationswiderstandes etwas gewonnen ist. Wäre aus 
der Dimension auf einen bestimmten Zustand oder eine bestimmte 
Leistung des Verdunstungssystems zu schließen möglich, so hätte die 
Anführung einer Dimension schon eher Berechtigung. Da in den bis 
heute zur Verfügung stehenden Formeln (WELTEN rechnet mit meiner 
Formel von 1929!) nicht nur die Systembedingungen ( Systemzustände), 
sondern die jeweiligen Verdunstungsbedingungen mit darin stecken, ist es 
bedeutungslos, dem Transpirationswiderstand eine Dimension im C.G.S.- 
System zuzuordnen. Jedenfalls kann der Dimensionsgebung nicht die 
Bedeutung zugemessen werde, die WELTEN ihr geben möchte. Es erscheint 
uns hinsichtlich der physikalischen Tatsachen besser, die Transpirations- 
widerstände als dimensionslose Zahlen erscheinen zu lassen. Wenn 
WELTEN übrigens zur Rettung der Dimension für den Transpirations- 
widerstand einen dimensionslosen Korrektionsfaktor n (s. S.357) mitführt, 
so zwingen ihn dazu nicht physikalische Gesichtspunkte, sondern nur 
der Wunsch, in Analogie zur elektrischen Widerstandseinheit die 
Dimension für den Transpirationswiderstand zu erhalten. 

Wenn man nun die Dimension des elektrischen Widerstandes für den 
Transpirationswiderstand übernehmen will, so mag man dies tun, man 
darf aber dabei nicht glauben, den Transpirationswiderstand exakter 
formuliert, geschweige denn analysiert zu haben. Die Schwierigkeit, 
den Transpirationswiderstand unabhängig von den Verdunstungsbedin- 
gungen zu machen, ist durch die Dimensionsgebung nicht behoben. 
Vorderhand sehen wir noch keinen Weg dazu. 


Es liegt nicht im Rahmen dieser nur Prinzipielles anlangenden Arbeit, die zahl- 
reichen Verdunstungsversuche von WELTEN zu kritisieren, ebensowenig wie es 
meine Aufgabe sein konnte, die Berechnungsweisen (z. B. die auf die Blatt- 
sättigungsmasse und auf die Oberflächenentwicklung bezogenen Transpirations- 
widerstände) zu werten, da sie die oben erörterten Schwierigkeiten auch nicht 


beheben können. 
Trotzdem die Transpirationswiderstände nicht absolut angebbar sind, 


zeitigten die Vergleichsmessungen von Füsser (1933) und vor allem die 
von Brewıc (1933) Versuchsresultate, die in die Abhängigkeit der 
Transpiration von der Struktur und dem Zustand der Blätter Einblick 
gewähren. BREwIG hat unlängst noch einmal mit aller Deutlichkeit 
hervorgehoben, welche Probleme des Wasserhaushaltes mit den Transpi- 
rationswiderstands-Bestimmungen gelöst werden können. Es lag nie 
in meiner Absicht den Transpirationswiderstand als Allheilmittel für die 
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Wasserökologie der Pflanzen auszugeben. Ob die Ökologie nach WELTENS 
Auffassung (s. S. 136) künftig Widerstands- und Transpirationsmessungen 
ausführen soll, muß von Fall zu Fall entschieden werden, uns erscheint 
es aber notwendig, darauf hinzuweisen, daß die Transpirationsbestim- 
mungen nur brauchbar sind, wenn man die Verdunstungsbedingungen 
exakt angeben kann. Aus Freilandmessungen, wie ich sie früher (1929) 
unternahm und WELTEN jetzt angestellt hat, lassen sich keine Transpi- 
rationswiderstände errechnen, die miteinander vergleichbar sind. Diese 
Behauptung, die nach dem Vorausgegangenen schon eine Tatsache ist, 
soll nochmals bewiesen werden. 

Lassen sich im Freiland mit Hilfe thermoelektrischer Methoden die 
Temperaturmessungen an Blättern genau so exakt wie im Laboratorium 
ausführen, so ist die Bestimmung der Lichtintensität im Freien, die unter 
Umständen notwendig wird, schon schwieriger als im Laboratorium, 
zumal wenn die Qualität des Lichtes zu berücksichtigen ist. Gänzlich 
aussichtslos ist aber die zuverlässige Bestimmung der für die Transpi- 
ration in Frage kommenden Luftkonvektionen und Windgeschwindig- 
keiten, wenn die Transpirationsmessungen von Pflanzen in der üblichen 
Form vorgenommen werden. Die Luftströmungen ändern sich nicht 
nur an einem und demselben Blatt dauernd, sondern sind auch für die 
einzelnen Blätter ungleich (und für ein etwa vorhandenes Evaporimeter 
erst recht!). Der Elementarversuch von Brewie (s. S. 359) zeigt nun, 
daß je nach der Strömungsgeschwindigkeit (Konvektionen!) schon ein 
physikalisch konstantes System einen verschiedenen Widerstand hat. 
Den im Freiland ausgeführten Transpirationswiderstands- Bestimmungen 
haftet somit viel Zufälliges an und ein Vergleich der Transpirations- 
widerstände verschiedener Blattstrukturen bleibt unsicher. Wenn mit 
den Transpirationswiderstands- Bestimmungen die Zusammenhänge zwischen 
Transpiration und morphologischer Struktur und physiologischem Zustand 
herausgearbeitet werden sollen — und nur diese Aufgabe können die 
Transpirationswiderstände erfüllen —, so müssen entweder die Transpi- 
rationsbedingungen für alle Blätter gleich und konstant sein, oder die 
Bedingungen müssen gleichsinnig und gleichwertig abgeändert werden. Mit 
der letztgenannten Variation lassen sich die physiologischen Reaktionen 
verschiedener Blätter ermitteln. Diesen Analysengang hat BREWIG 
eingehalten und ist somit zu zuverlässigen Resultaten gekommen. Die 
Apparaturen, wie wir sie bauten, gestatten eine genaue Definition der 
Transpiration, der Transpirationsbedingungen (der Temperatur, Strö- 
mungsgeschwindigkeit der Luft, Dampfdruck der Luft), außerdem können 
wir Annäherungswerte für die Stomataweiten der Versuchsblätter angeben. 
Da die Apparaturen zudem die getrennte Transpirationswiderstands- 
Bestimmung der Blattober- und Unterseite ermöglichen, sind sie allen 
anderen bisher angegebenen Methoden überlegen. Die Einwände von 
Werten (S. 108), daß das Einklemmen und Einschließen Veränderungen 
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im Wasserdampfaustausch zur Folge hat, sind vom physiologischen 
Standpunkt aus nicht berechtigt. Die Verdunstungsbedingungen können 
angegeben werden, und warum sollen gerade die in den Apparaturen 
herrschenden Verhältnisse ,,unnatiirlich“ sein? Die mit der Bestimmungs- 
methode von WELTEN bei inkonstanten Bedingungen ermittelten Transpi- 
rationswiderstände lassen nicht erkennen, ob die Schwankungen der 
Zahlen auf die Veränderlichkeit der Transpirationssysteme oder auf die 
der Verdunstungsbedingungen zurückzuführen sind. Dies gilt auch für 
meine 1929 ermittelten Werte. Wir werden wohl behaupten dürfen, daß 
durch unsere Arbeiten der letzten Jahre das Problem des Transpirations- 
widerstandes weiter analysiert worden ist, und sehen nun eine weitere 
Aufgabe darin, bei verschiedenen meßbaren Verdunstungsbedingungen 
den Transpirationswiderstand festzustellen, um die Variabilitätsbreite 
der Transpirationswiderstands-Einschaltung verschiedener Blatt-Typen 
kennenzulernen. 
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(Aus dem Pflanzenphysiologischen Laboratorium der Universität Kopenhagen.) 


UBER DIE BESTIMMUNG DER ASSIMILATIONSINTENSITAT. 


Von 
P. Boysen JENSEN. 


Mit 3 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 25. September 1933.) 


In dieser Zeitschrift? wurde ein Apparat zur Messung der Assimilations- 
intensität beschrieben?. Dieser ist seitdem viel zu Assimilationsbe- 
stimmungen verwendet worden und hat sich gut bewährt. Die Er- 
fahrungen, die wir bei dem Gebrauch gemacht haben, haben aber doch 
gezeigt, daß er noch in gewissen Beziehungen verbesserungsfähig war; 
es soll im folgenden eine Modifikation dieses Apparates beschrieben werden. 

Das Prinzip der Methode ist dasselbe wie früher. Es wird ein Strom 
einer Gasmischung von passendem CO,-Gehalt durch den ganzen Apparat 
gesaugt. Der Luftstrom passiert erst den Rezipienten mit dem Blatt, 
das einen Teil der in der Luft vorhandenen CO, aufnimmt. Die nicht 
assimilierte CO, wird in einem Absorptionsapparat mit Hilfe von Baryt- 
wasser absorbiert und nachher bestimmt. Wenn man dann ferner den 
Kohlensäuregehalt der durchgesogenen Luft gesondert bestimmt, kann 
die von dem Blatte aufgenommene CO,-Menge als Differenz zwischen 
den beiden Bestimmungen gefunden werden. 

Apparatur (vgl. Abb.1). Die Saugung wird mit den 3-Liter-Saugflaschen 
A und B bewerkstelligt, deren eine zwischen 1800—2300 ccm, vom Stopfen 
aus gerechnet, eine Einteilung in je 100 cem besitzt. Durch die Kautschuk- 
stopfen, die die Flaschen abschließen, sind zwei Gabelhähne (J und 77) 
eingeführt (vgl. die Detailzeichnung der Saugflaschen in Abb. 1); der 
vordere (/) hat einen langen Ast (a), der ungefähr bis auf den Boden 
der Flasche herabgeht, und einen kurzen (b), der etwa 1 cm unter dem 
Stopfen endet; der hintere Hahn (JJ) hat gleichfalls einen langen Ast (a) 
von ungefähr derselben Länge wie Ja und einen kurzen (b), der nicht aus 
dem Stopfen herausragen darf. Auf dem einen der langen Äste ist in 
jeder Flasche ein Thermometer angebracht. Die Flasche A wird voll- 

1 Planta (Berl.) 6, 456 (1928). 

2 Vgl. auch P. Boysen JENSEN: Die Stoffproduktion der Pflanzen. Jena: 
Gustav Fischer 1932. 
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ständig mit Wasser gefüllt und die Flasche B bis zur 2200-cem-Marke. 
Die Hähne A, und B; sind durch einen mit Wasser gefüllten Gummi- 
schlauch verbunden. Man verbindet nun A;;, mit dem Schlauch s, 


u 1 I 








Abb. 1. Apparat zur Bestimmung der Assimilationsintensität. Die Gabelhähne der Saug- 

flaschen, die in derselben Höhe stehen sollen, sind der Deutlichkeit wegen in der Abbildung 

in verschiedener Höhe angebracht und seitlich etwas verschoben. Die Bohrung der 
Kautschukstopfen geht aus Abb. 1 / hervor. 


stellt die Flasche A hoch und dreht die Hähne so, daß das Wasser von 
A nach B durch Aj, und By, fließt. Die beiden anderen Hähne werden 
so gestellt, daß Luft in A vom Schlauche s durch A;;, eingesogen wird, 


Planta Bd. 21. 25a 
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während die Luft in B durch B,7, ausgestoßen wird. Wenn die Flasche B 
ganz gefüllt ist, so daß das Wasser einen an B,,, angebrachten Strich 
erreicht hat, werden alle Hähne um 90° gedreht, der Schlauch s wird 
abgenommen, die Flaschen werden vertauscht und der Schlauch s wird 
mit Bye verbunden. Wenn man nun die Hähne wieder um 90° in die- 
selbe Richtung wie früher dreht, kann ein neuer Versuch seinen Anfang 
nehmen. 

Gegenüber den früher benutzten Saugflaschen hat die hier beschriebene 
Vorrichtung zwei Vorteile: 1. Die Sauggeschwindigkeit ist während des 
ganzen Versuches vollkommen konstant, weil die Strömungsgeschwindig- 
keit durch den Abstand der Öffnungen der Röhren A,,;,, durch welche 
die Luft in A eingesaugt wird, und B,,, durch welche das Wasser in die 
untere Flasche hinausfließt, bestimmt wird. Die Saugvorrichtung 
fungiert somit als eine Mariorresche Flasche. 2. Das Volumen der in 
die obere Flasche eingesogenen Luftmenge ist immer gleich groß und 
kann auf Bruchteile von Kubikzentimetern genau abgemessen werden. 
Man bestimmt das Volumen der Luft am besten, indem man die eine der 
Saugflaschen wiegt, teils ganz mit Wasser gefüllt, und teils, wenn die 
andere Flasche ganz mit Wasser gefüllt ist. Die Differenz gibt das 
Volumen der durch Luft verdrängten Wassermenge. 

Weil die in die obere Flasche eingesogene Luft die Absorptionsröhre 
C passieren muß, liegt der Luftdruck dort etwas unter dem der Atmo- 
sphäre. Dieser konstante Unterdruck hängt von der Größe des Wider- 
standes in der Absorptionsröhre ab und wird ein für allemal bestimmt, 
indem man in den Schlauch s ein T-Rohr einschaltet, das mit einem 
Wassermanometer verbunden wird. Bei einem in Kopenhagen benutzten 
Apparat war die Größe des Unterdruckes 36 cm Wasserdruck = 34 mm 
Quecksilberdruck. Von dem korrigierten Barometerstand wird man 
somit immer 34 mm abziehen müssen, um den Luftdruck in der Saug- 
flasche zu erhalten. 

Weil man ferner die Temperatur der Luft auf dem in der Saugflasche 
angebrachten Thermometer ablesen kann, ist man imstande, das Volumen 
der eingesogenen Luftmenge auf 0° und 760 mm Druck zu reduzieren. 

Der Luftstrom passiert zuerst den in ein Wasserbad getauchten 
Pflanzenrezipienten D. Der für die meisten Versuche am besten geeignete 
Rezipient ist in Abb. 2@ abgebildet. Er besteht aus einem viereckigen 
Kasten, dessen Wände (1 gem im Querschnitt) aus einem Messingrahmen 
bestehen. Unten schließt der Kasten mit einer Messingplatte ab und ist 
oben mit einer Glasplatte bedeckt, die durch Klemmschrauben fest- 
gehalten wird, und deren Ränder mit Vaseline eingefettet sind. Die 
inneren Metallteile sind paraffiniert. Der innere Raum des Rezipienten 
ist 1x8x1öcm, doch können Breite und Länge nach dem jeweiligen 
Bedarf variieren. Der Raum soll jedoch immer möglichst klein sein. 
Wenn es darauf ankommt, den inneren Raum des Rezipienten soviel 
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wie möglich zu verkleinern, so verwendet man eine Glasréhre, die in 
der Mitte flachgedrückt ist, wie sie in Abb. ID und F abgebildet ist. 
Wenn die Rezipienten nicht gebraucht werden, dürfen sie nicht geschlossen 
sein, weil sich sonst leicht CO, in ihnen ansammelt. Der Stiel der Blätter 
wird in kleine mit Wasser gefüllte Glaskolben (Durchmesser < 1 cm) 
gebracht (Abb. 1H). Durch Glasstäbe sorgt man dafür, daß die Blätter 
nicht direkt auf dem Boden des Rezipienten liegen, weil sonst die Luft- 
erneuerung auf der Unterseite beeinträchtigt werden könnte. Die Rezi- 
pienten gelangen in ein Wasserbad von der gewünschten Temperatur. Weil 
die CO,-Assimilation unter den gewöhnlichen Versuchsbedingungen relativ 
temperaturunempfindlich ist, ist eine sehr genaue Temperaturregulierung 
nicht notwendig. Es genügt, die Temperatur auf 1° konstant zu halten, 
was durch Zugießen von kaltem oder warmem Wasser geschehen kann. 
Der Glasrezipient muß durch Gummibänder mit einem viereckigen Stein 
verbunden werden, um ihn am Boden des Wasserbades zu halten, was bei 
dem Rezipienten @ überflüssig ist. 

Nach dem Rezipienten passiert der Luftstrom die Absorptionsröhre C. 
Das Reagensglas unten wird vor dem Versuch mit 30 com Barytlösung 
beschickt. Wenn das Saugen beginnt, wird die Flüssigkeit in die hohe 
senkrechte Röhre, die oben mit einer Erweiterung versehen ist, hinein- 
gepreßt, und die Luft geht durch die Absorptionsflüssigkeit in langsam 
aufsteigenden großen Blasen, wodurch die in jedem Augenblick vorhandene 
absorbierende Oberfläche sehr groß wird. Die Länge der Absorptions- 
röhre ist 1,5m. Die lichte Weite richtet sich nach der Luftstrom- 
geschwindigkeit. Bei einer solchen von 10—20 Liter pro Stunde soll 
erstere etwa 9,2—9,4 mm betragen. 

Die Luftstromgeschwindigkeit wird durch den senkrechten Abstand 
zwischen den beiden Saugflaschen geregelt. Meistens wird bei jedem 
Versuch etwa 2200 cem Luft durchgesogen. Die Versuchszeit beträgt 
9—10 Min., kann aber auf 6—7 Min. herabgedrückt werden. Bei einer 
Luftstromgeschwindigkeit von 2 Liter in 10 Min. wird etwa 99% der Luft- 
kohlensäure absorbiert. Die Länge der Absorptionsröhre läßt sich um 
die Hälfte verkleinern, ohne daß eine nennenswerte Abnahme der Absorp- 
tion stattfindet; es wurde in diesem Falle eine Absorption von 98,5% 
der dargereichten Kohlensäure gefunden. Dieses Defizit ist bei ver- 
gleichenden Versuchen ganz ohne Belang. 

Reagenzien. Als Absorptionsflüssigkeit benutzt man eine ziemlich 
genau eingestellte etwa 35 Barytlösung (10 Liter Wasser + 80 g Ba(OH), + 
20 g BaCl,). Die Titrierung wird teils mit 5; HCl, teils mit 779 HCl aus- 
geführt. Diese letztere wird täglich hergestellt durch Mischung von etwa 
100 ccm 3 HCl + 400 com Wasser. Weil der py-Wert des destillierten 


Wassers nicht bei dem Umschlagspunkt des Phenolphthaleins liegt, 
25* 
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muß man bei der Herstellung der 110 HC! in folgender Weise vorgehen: 
Zu 100 ccm des destillierten Wassers gibt man 2 ccm = Baryt und titriert 


zurück mit 5 HCl und Phenolphthalein als Indikator. Wird bei der 
Zurücktitrierung 1,1 cem HCl gebraucht, so weiß man, daß der Säure- 
wert von 100 ccm Wasser 0,9 cem 35 HCl entspricht. Will man z. B. 


500 ccm ro Ha darstellen, so nimmt man statt 100 ccm 35 HCl nur 


96,4 cem (indem man erst 100 ccm einfüllt und mit einer eingeteilten 
Pipette wieder 3,6ccm herausnimmt) und verdünnt zu 500 ccm. In 
dieser Weise erreicht man, daß man zur Neutralisation einer gewissen 
Menge Barytlösung fünfmal soviel jj, HCl wie 5 HCl gebraucht. Bei 
allen Titrierungen wird Phenolphthalein als Indikator gebraucht. Man 
titriert nicht auf Farblosigkeit, sondern auf einen schwachen Rosaton. 
Um immer diesen genau treffen zu können, benutzt man als Vergleichs- 
flüssigkeit eine Pufferlösung (z. B. eine Boratmischung nach SorENsEN), 
die nach Zusatz von Phenolphthalein durch HCl oder NaOH schwach 
rosa gefärbt wird. Diese Färbung hält sich ziemlich konstant. 

Die Barytlösung wird in einer tubulierten Flasche (Abb. 2k) auf- 
gehoben. Die Flasche trägt oben ein Natronkalkrohr; die Flüssigkeit 
wird unten mit einer Pipette durch einen Gummischlauch heraus- 
genommen. Auch die 3 HCI-Lösung wird in einer ähnlichen Flasche, 
aber ohne Natronkalkrohr, aufbewahrt. Für die Abmessung der Flüssig- 
keiten benutzt man KnupsEn-Pipetten von 20, 25 und 30 cem Größe 1. 

Bestimmung des Kohlensäuregehaltes der für die Assimilationsversuche 
benutzten Luft. Für Assimilationsbestimmungen kann man die gewöhnliche 
atmosphärische Luft verwenden. Jedoch hat dieses Verfahren zwei Nach- 
teile: 1. ist der Kohlensäuregehalt der atmosphärischen Luft auch inner- 
halb kürzerer Zeiträume nicht ganz konstant, und 2. wird der Kohlen- 
säuregehalt der Luft durch die Assimilation der Blätter erniedrigt, so daß 
man, wenn man die Assimilationsintensität bei der Kohlensäurespannung 
der atmosphärischen Luft kennen will, eine Korrektion für die Verminde- 
rung der Kohlensäurespannung im Rezipienten einführen muß. Um 
diesen Ungenauigkeiten zu entgehen, benutze ich das folgende Verfahren: 

Vor den Assimilationsversuchen stelle ich eine Luftmischung dar, die 
etwas kohlensäurereicher als die atmosphärische Luft ist; diese Luft- 
mischung wird in einem Gummisack mit Metalleinlage (Größe 100 Liter) 
aufbewahrt?. 100 Liter enthalten ungefähr 30 ccm CO, ; will man daher den 

1 Eine solche Pipette ist in Planta (Berl.) 6, 460 (1928) abgebildet. 

? Miuumr, E. A.: Arb.physiol. 2, 18 (1929). — Solche Säcke werden von der 
Firma M. J. Goldberg & Söhne, Berlin W 9, Potsdamer Str. 7, hergestellt. Der 


ziemlich starke Geruch der Luft im Gummisack hat keine nachweisbar schädliche 
Wirkung auf die Assimilation. 
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Kohlensäuregehalt um 20% erhöhen, muß man 6 cem CO, zugeben. Man 
nimmt daher ein Glasrohr mit einem Gehalt von 6 cem und ziemlich 
großer lichter Weite. Dasselbe wird mit Kohlensäure gefüllt und in das 
Zuleitungsrohr zum Gummisack eingeschaltet. Mit einem Blasebalg wird 
nun der Gummisack mit atmosphärischer Luft gefüllt. 

Der Kohlensäuregehalt der Luftmischung soll nun bestimmt werden. 
Die Absorptionsröhre wird mit Barytlösung in folgender Weise beschickt : 
Aus der Barytflasche läßt man erst einige Tropfen ausfließen, dann wird 
die Spitze der 30-ccem-Knupsen-Pipette in den Gummischlauch hinein- 
geführt und die Pipette voll gesaugt. Die Flüssigkeit wird durch das 
Seitenrohr (Abb. 1C,) in das Reagensrohr hineingeführt, und das 
Seitenrohr durch einen Gummischlauch mit Glasstopfen wieder ge- 
schlossen. 

Der Schlauch vom Gummisack wird nun direkt mit der Absorptions- 
röhre (bei dem Hahn C,) verbunden und man saugt 2200 ccm hindurch. 
Nachher nimmt man den Schlauch s von der Saugflasche ab, die Baryt- 
lösung strömt dann sofort in das Reagensrohr hinunter. Der Hahn C, 
wird so gedreht, daß die Luft im Reagensrohr mit der atmosphärischen 
Luft durch das Natronkalkrohr C, in Verbindung steht. Man läßt 
einige Tropfen der Absorptionsflüssigkeit durch den unten am Reagens- 
rohr angebrachten Gummischlauch (Cz) herausflieBen, führt die Spitze 
der 25-ccm-KnupDsEN-Pipette in den Gummischlauch hinein und nimmt 
aus der Absorptionsflüssigkeit 25 cem heraus, wobei man nicht zu kräftig 
saugen darf. Nachher läßt man den Rest der Absorptionsflüssigkeit 
durch den Gummischlauch herausfließen und verschließt diesen mit 
einem Glasstopfen, das Absorptionsrohr wird wieder mit 30 ccm Baryt- 
lösung beschickt und ist nun für einen neuen Versuch fertig. 

Die herausgenommenen 25 ccm sollen dann titriert werden. Der 
Titrierbehälter, der in Abb. 2g dargestellt ist und bald in einem anderen 
Zusammenhang erwähnt werden soll, wird mit kohlensäurefreier Luft 
gefüllt, und die 25 ccm werden in den Behälter hineingegossen. Einige 
Tropfen Phenolphthalein werden zugefügt. Der größte Teil des Baryt- 


wassers wird durch Zusatz von 20 cem 3 HCl (aus einer KNUDSEN- 


Pipette) unter Durchblasen von kohlensäurefreier Luft neutralisiert, 


und die Titrierung wird mit 1% HCl vollendet. Hierbei benutzt man eine 


SCHELLBACH-Bürette mit Glashahn, die durch einen dünnen Gummi- 
schlauch mit einer fein ausgezogenen Abflußröhre verbunden ist. Während 
des Titrierens wird die Flüssigkeit mit dem kohlensäurefreien Luftstrom 
umgerührt. Der Titer des Barytwassers wird durch die verbrauchten 


Kubikzentimeter 10 HCl angegeben. Die Bestimmung der Kohlensäure 


wird 2—3mal wiederholt. Zwischen den einzelnen Versuchen dürfen 
die Pipetten und die Absorptionsröhre nicht gereinigt werden. 
25b 


Planta Bd. 21. 
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Die hier beschriebene Titrierungsmethode hat vor der früher benutzten 
Methode den Vorteil, daß die Absorptionsflüssigkeit während der Titrie- 
rung mit der TEEN Luft überhaupt nicht in mg mr kommt. 


Statt mit 1% HCl kann die Absorptionsflüssigkeit auch mit 55 2 HC! mit Hilfe 
der in Abb. 2 dargestellten Vorrichtung tetes werden. Die Hoe faBt 25 ccm, 
7 von denen 3,5 ccm in 105 cem geteilt sind, oben ist die 


Bürette mit einem Gabelhahn (b) geschlossen; ihr einer Ast 
kann durch einen Dreiweghahn (c) mit einer Rekord- 
spritze (d), deren Stempel mit einer Schraubenspindel ver- 
sehen ist, verbunden werden. Unten trägt die then ein 


Seitenrohr mit Glashahn (e), durch welches sie mit à HCI 


aus der Flasche (h) gefüllt wird, und einen Hahn (/), der 
durch einen dünnen Gummischlauch mit einem fein aus- 
gezogenen AusfluBrohr, das während der Titrierung in die 
Flüssigkeit hineintaucht, verbunden ist. Nachdem die ganze 


Bürette mit = HCI gefüllt ist, werden die Hähne b und e 


geschlossen, und der Ausflußhahn wird geöffnet. 

Die 25 cem Barytlésung werden in das mit kohlensäure- 
freier Luft gefiillte Titrierglas (g) eingegossen. Man gibt 
Phenolphthalein zu und dreht die Hähne b und c so, daß 
die Bürette mit der atmosphäri- 
schen Luft in Verbindung steht, 
die Salzsäure strömt dann lang- 
sam in das Titrierglas hinunter. 
Wenn man sich dem Neutrali- 
sationspunkte nähert, wird der 
Hahn c um 90° gedreht, so daß 
die Biirette mit der Rekord- 
spritze in Verbindung steht. Es 
strömt noch etwas Flüssigkeit 
heraus, dann steht der Fliissig- 
keitsmeniscus still und kann 






































erst durch Drehung der Schraube 

a 10 20 30 40 _m der Rekordspritze wieder in Be- 
Abb. 2. Vorrichtung zur Titrierung der Absorptions- Wegung gesetzt werden. Man 
t mit 2 (oder ) Hcl. dreht so lange, bis Titrierungs- 

Det: (caer 73) und Kontrollflissigkeit den- 


selben Farbton haben, schließt 
den Ausflußhahn und liest den Stand der Flüssigkeit in der Bürette ab. Nachher 
läßt man einige Tropfen HCl ausströmen, um das Ausflußrohr zu reinigen, und 
füllt die Bürette wieder. 


Bei der Titrierung mit 55 HCI braucht man kleinere Flüssigkeits- 
mengen als bei Titrierung mit lio HCl, was z. B. bei Feldversuchen von 
Bedeutung sein kann. Die zuerst beschriebene Titrierungsmethode mit 
16 HCl ist am leichtesten zu handhaben und dürfte wohl auch die 
genaueste sein. 
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AuBerdem bestimmt man den urspriinglichen Titer der Barytlésung 
in folgender Weise: Die Absorptionsröhre wird wie gewöhnlich mit 30 cem 
Barytwasser beschickt. Nach kurzer Zeit werden wieder 25 ccm heraus- 
genommen und in der oben beschriebenen Weise titriert. Auch diese 
Bestimmung wird 2—3mal wiederholt. 

Die Berechnung des Kohlensäuregehaltes der Luft wird durch das 
Schema in Tabelle la veranschaulicht. In (3) findet sich der Titer der 
Barytlösung und in (4) das Volumen der durchgesogenen Luft. Die 
Temperatur der Luft, am Thermometer in der Saugflasche abgelesen, 
ist in (5) angeführt. Den Druck der Luft erhält man bei dem benutzten 
Apparat durch Subtraktion von 34mm vom korrigierten Barometer- 
stand; diese Größe findet sich in (6). Mit Hilfe der Tabelle 2 ist man 
dann imstande, die durchgesogene Luftmenge auf 0° und 760 mm zu 
reduzieren. Dieses Volumen findet sich unter (7). In (8) steht der Titer 
der Barytlösung nach Durchsaugung der Luft. Der Kohlensäuregehalt 


der Luft ist [(3) : (8)]x0,24 (1 ccm lio HCl entspricht 0,2 mg CO,; weil 
von 30 ccm Absorptionsflüssigkeit nur 25 cem titriert werden, muß mit 
1,2 multipliziert werden). Aus der unter (9) angegebenen Kohlensäure- 
menge und der unter (7) angegebenen reduzierten Luftmenge, kann man 
den Kohlensäuregehalt der Luft in ‘Milligramm pro Liter berechnen. 
Diese Größe findet sich in (10). 

Bestimmung der Assimilationsintensität. Wir stellen uns nun die 
Aufgabe, die Assimilationsintensität für Blätter einer beliebigen Pflanze 
bei einer Reihe verschiedener Lichtintensitäten zu bestimmen, um eine 
Kurve für die Abhängigkeit der Assimilation von der Lichtintensität 
bei der Kohlensäurespannung der atmosphärischen Luft und 20° ent- 
werfen zu können. 

Die Versuche können im Freien ausgeführt werden; in diesem Falle 
kann die Lichtintensität durch Bedeckung des Rezipienten mit dunkel 
gefärbten Glasplatten, wie früher beschrieben, gestaffelt werden. Be- 
quemer ist es aber, im Laboratorium mit elektrischem Licht zu arbeiten. 
Die Vorrichtung, die in Kopenhagen verwendet wird, ist aus Abb. 1 
ersichtlich. In einem Wasserbad E (Größe 22x18 x25 em) mit strö- 
mendem Wasser befinden sich zwei Popelampen, je 300 Watt, in senk- 
rechter Lage. Durch einen regulierbaren Widerstand kann die Spannung 
des elektrischen Stromes und damit die Lichtstärke der Lampen konstant 
gehalten werden. Das Wasserbad mit dem Rezipienten wird auf Holz- 
schlitten D, verschiedener Höhe angebracht und kann auf diesen unter 
die Lampen geschoben werden. Die Lichtintensität wird durch die ver- 
schiedene Entfernung der Rezipienten mit dem Blatte von den Lampen 
gestaffelt. Für sehr kleine Lichtstärken verwendet man Lampen von 
100 statt 300 Watt. Die Beleuchtungsstärke wird mit Rhodamin-B-Papier 
in einer früher beschriebenen Weise bestimmt (l. c. S. 467). 
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Tabelle la. Bestimmung des CO,-Gehaltes der verwendeten Luft. 
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Tabelle 1b. Die abgelesenen Werte bei der Bestimmung der 
Assimilationsintensität. 
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6 |Entfernung| 20° | 19,80 | 728 | 9 | 14 |19,50| 4, 
7 | der Blatter 20° | 19,8° | 728 | 10 | 18 |19,80| nach 
von den dem 
Lampen Versuch 
16 cm 10 
Tabelle 1c. Die berechneten Werte bei der Bestimmung der 
Assimilationsintensität. 
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Mindestens 15 Min. vor dem Beginn des Versuches miissen die Lampen 
eingeschaltet werden. Das Wasserbad wird mit Wasser von 20° gefiillt 
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Tabelle 2. Reduktion eines feucht gemessenen Gasvolumens 
von 1000 ccm auf 0° und 760 mm. 


t Ib=700| 705 710 715 720 725 730 735 740 745 750 








15 | 857 | 864 | 870 | 876 | 882 | 889 | 895 | 901 | 907 | 913 | 920 
16 | 853 | 859 | 866 | 872 | 878 | 884 | 891 | 897 | 903 | 909 } 916 
17 | 849 | 855 | 862 | 868 | 874 | 880 | 886 | 893 | 899 | 905 | 911 
18 | 845 | 851 | 858 | 864 | 870 | 876 | 882 | 888 | 895 | 901 | 907 
19 | 841 | 847 | 853 | 859 | 866 | 872 | 878 | 884 | 890 | 896 | 903 
20 | 837 | 843 | 849 | 855 | 861 | 868 | 874 | 880 | 886 | 892 | 898 
21 | 833 | 839 | 845 | 851 | 857 | 863 | 869 | 876 | 882 | 888 | 894 
22 | 829 | 835 | 841 | 847 | 853 | 859 | 865 | 871 | 877 | 883 | 890 
23 | 824 | 830 | 837 | 843 | 849 | 855 | 861 | 867 | 873 | 879 | 885 
24 | 820 | 826 | 832 | 838 | 844 | 850 | 856 | 862 | 868 | 874 | 880 
25 | 816 | 822 | 828 | 834 | 840 | 846 | 852 | 858 | 864 | 870 | 876 



































und in den gewünschten Abstand vom Licht gebracht. Sollen die Ver- 
suche, wie es meistens der Fall ist, mit abgeschnittenen Blättern aus- 
geführt werden !, so sucht man sich ein passendes Blatt aus, wobei man 
die Standortverhältnisse des betreffenden Blattes genau beachten muß, 
weil die Assimilationskurve durch den Lichtgenuß des Blattes stark 
beeinflußt wird. Die Größe des Blattes muß sich nach der Luftstrom- 
geschwindigkeit und der Assimilationsintensität richten. Durch die 
Assimilation wird die Kohlensäurespannung der Luft vermindert, und 
diese Verminderung ist um so größer, je langsamer die Luftstrom- 
geschwindigkeit und je größer das Blattareal ist. Man sorgt so gut wie 
möglich dafür, daß der Kohlensäuregehalt der Luft, die durch den Rezi- 
pienten gegangen ist, ebensoviel unter dem Kohlensäuregehalt der atmo- 
sphärischen Luft liegt, wie er vor dem Durchgang über demselben lag ; 
in diesem Falle fällt nämlich die Korrektion für die Veränderung der 
CO,-Spannung im Rezipienten aus. Kann man ein Blatt von passender 
Größe nicht finden, so kann man mit der Schere aus einem größeren 
Blatt ein geeignetes Blattstiick herausschneiden. Dieses muß jedoch 
mit dem Blattstiele verbunden sein. Durch dieses Verfahren wird die 
Assimilationsintensität bei heterobaren Blättern (d. h. solche, bei denen die 
Interzellularen nicht kommunizieren) kaum geändert. Bei homobaren 
Blättern werden dagegen die Diffusionsverhältnisse der Kohlensäure 
längs den Rändern stark geändert, und die Öffnungsweite der Stomata 
solcher Blattstücke lassen sich durch die Infiltrationsmethode nicht 
bestimmen 2, weil das Wasser durch die Ränder in das Innere des Blattes 
hineindringt. Der Blattstiel wird in den oben beschriebenen (mit Wasser 
gefüllten) Glaskolben gesteckt und das Blatt in den Rezipienten gebracht. 


1 Untersuchungen über die Assimilationsintensität bei festsitzenden und abge- 
trennten Blättern haben gezeigt, daß es nicht möglich war, eine Änderung der 
Assimilation durch das Abschneiden nachzuweisen [BoysEN JENSEN u. MÜLLER: 
Jb. Bot. 70, 493 (1929)]. 

2 Wegen der Bestimmung der Öffnungsweite der Spaltöffnungen vgl. Planta 
(Berl.) 6, 465 (1928). 




















378 P. Boysen Jensen: 


Gleichzeitig wird die Öffnung der Stomata an einem Blatte untersucht, 
das dem Versuchsblatt so ähnlich wie möglich ist. 

Nachdem das Blatt in den Rezipienten gebracht ist, wird dieser mit 
dem Gummisack verbunden. Die Luft im Sack hat einen kleinen Über- 
druck; durch einen passenden Widerstand kann man dafür sorgen, daß 
die Luft durch den Rezipienten mit ungefähr derselben Geschwindigkeit 
strömt, wie während des Versuches. Danach wird die Absorptionsröhre 
mit Barytwasser beschickt, der Rezipient mit der Absorptionsröhre 
verbunden, und man saugt 2200 cem Luft durch. Während des Ver- 

suches muß die Temperatur 


Tabelle 3. Assimilationsversuche mit im Wasserbad so konstant 


Blättern von Sinapis alba. wie möglich gehalten werden: 

















me Co. der Druck und die Tempera- 
aut Spalt. « |pro 50 gem tur in der Saugflasche werden 

Nr.| gem, | stfnungsweite| »LUX“ |" einseit . x 
einseitig |" F und bestimmt. Die Versuchsdauer 
were wird mit einer Sekundenuhr 
ıl 341 ol -os gemessen und notiert. Wenn 
n = 2,9— 6,7 1300 | +1,0 der Versuch beendet ist, wird 

4 — 6,7 5100 4,6 - - 

1 | 359 26_ 37 5 100 48 in der oben beschriebenen 
5 20,8 4 —10 10 000 8,9 Weise titriert. Nachher be- 
6 | 13,6 | 25 17 000 108 stimmt man die Öffnungs- 





weite der Spaltöffnungen und 
das Areal des Blattes. Alle diese Größen sind in Tabelle 1b zusammen- 
gestellt. 

Berechnung der Versuche. Wir unterscheiden die scheinbare Assimi- 
lation, d.h. die tatsächlich gefundene Kohlensäureaufnahme oder -abgabe, 
und die wirkliche Assimilation, d.h. die scheinbare Assimilation + Respira- 
tion. Die Berechnung der scheinbaren Assimilation pro 50 qem (einseitig 
gemessen) und Stunde wird in folgender Weise ausgeführt: 

Aus den Ablesungen in Kolonne (4), (16) und (17) bestimmt man das 
auf 0° und 760 mm reduzierte Volumen der durchgesogenen Luftmenge ; 
diese findet sich in (22). Um später die gefundene Assimilationsintensität 
auf die CO,-Spannung der atmosphärischen Luft berechnen zu können, 
muß der normale Kohlensäuregehalt der durchgesogenen Luft bestimmt 
werden. Unterder Annahme, daß 1 Liter atmosphärischer Luft (0°, 760 mm) 
0,590 CO, enthält, erhält man diese Größe durch Multiplikation von (22) 
mit 0,590; sie ist in (23) angeführt. 

Ferner muß man, um die assimilierte CO,-Menge berechnen zu 
können, teils die zugeführte und teils die von dem Blatte nicht auf- 
genommene CO,-Menge bestimmen. Die erstere erhält man durch die 
Multiplikation der durchgesogenen Luftmenge (22) mit dem Kohlensäure- 
gehalt pro Liter (10); sie findet sich in (24). Die letztere Größe erhält 
man durch Multiplikation der Titrierungsdifferenzen (3) und (19) mit 
0,24; sie ist unter (25) angeführt. 
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Durch Subtraktion der Größen (24), (25) erhält man die assimilierte 
CO,-Menge; diese findet sich in (26). Dieser Wert muß nun auf eine 
Blattfläche von 50 qem und auf 1 Stunde umgerechnet und ferner für 
die Abweichung der CO,-Spannung im Rezipienten von der in der atmo- 
sphärischen Luft korrigiert werden. Nach Brown und EscomBE geht 
man dabei von der Annahme aus, daß die Assimilation der Kohlensäure- 
spannung proportional ist, und daß der Kohlensäuregehalt im Rezi- 
pienten den Mittelwert zwischen dem CO,-Gehalt der ein- und aus- 
tretenden Luft ausmacht. Man erhält daher die CO,-Assimilations- 
intensität des betreffenden 
Blattes durch Berechnung 
der Größe 

(26) x 60 x 50 x 23 


(18) x (21) ~ 4) 





Ferner findet man, wie 
friiher beschrieben, mit 
Hilfe einer Tabelle die Be- 
leuchtungsstärke in „Lux“ 
aus der Färbungszeit des 
Rhodamin-B-Papieres. 

Bestimmung der Assimi- ? 
lationsintensität der Blätter xis re 
von Sinapis alba. Um die inne von Si 
hier beschriebene Methode 
mit der früher verwendeten vergleichen zu können, wurden einige 
Punkte der Assimilationskurve der Blatter von Sinapis alba wieder 
bestimmt. Diese ist durch frühere Untersuchungen hier in Kopenhagen 
ziemlich genau festgelegt worden. Letzthin hat D. MüLLER für Pflanzen, 
die in Wasserkultur bei vollem Tageslicht erzogen waren, den Verlauf 
der Kurve bestimmt; sie ist in Abb. 3a wiedergegeben. 

Die Versuche wurden mit Pflanzen, die in Gartenerde kultiviert 
waren, ausgeführt; nur Blätter, die in vollem Tageslicht gewachsen 
waren, kamen zur Verwendung. Das Ergebnis findet sich in Tabelle 3 
und in Abb. 36. 

Der Unterschied zwischen den beiden in Abb. 3 dargestellten Kurven 
ist nicht bedeutend. Trotz den beschriebenen Änderungen in der Methode, 
von denen namentlich die Verwendung von elektrischem Licht statt 
Tageslicht von Bedeutung sein dürfte, erhält man doch mit großer 
Genauigkeit dieselben Ergebnisse wie früher. Man wird schließen können, 
daß die mit der älteren Methode gewonnenen Ergebnisse zuverlässig 
sind, und daß die Assimilationsintensität der Lichtblätter einer Pflanze, 


‘pre 50 cm" einseitig) pro Stunde 20° 





Beleuchtungsstärken in 1000 Lux 
kurven von Lichtblättern 
alba. 





1 Mürzer, D.: Planta (Berl.) 16, 1 (1932). 
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die mit Wasser und Nährstoffen reichlich versorgt ist, wenn die Spalt- 
öffnungen offen sind, bei konstanten Außenbedingungen eine über- 
raschend konstante Größe ist. 


Zusammenfassung. 

Es wird eine Modifikation eines Apparates zur Bestimmung der 
Assimilationsintensität beschrieben. Die Änderungen betreffen nament- 
lich die folgenden Punkte: 

1. Die Abmessung der durchgesogenen Luftmenge ist genauer als 
früher. 

2. Bei der Titrierung kommt die Absorptionsflüssigkeit nicht mit der 

i Luft in Berührung. 

3. Durch Verwendung von Luft, die etwas mehr Kohlensäure als die 
atmosphärische Luft enthält, kann die Korrektion für die durch die Assi- 
milation verursachte Änderung der Kohlensäurespannung im Rezipienten 
stark verkleinert werden. 

4. Statt Tageslicht kann elektrisches Licht verwendet werden, wobei 
man die unliebsamen Schwankungen in der Lichtstärke vermeiden kann. 











SPERMAZELLEN IN DER FAMILIE DER DIPSACACEAE. 


Von 
V. PODDUBNAJA-ARNOLDI 
(Moskau). 


Mit 10 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 28. September 1933.) 


Die Embryologie der Dipsacaceen ist bei weitem noch nicht 
geniigend untersucht. Sofern die embryologischen Merkmale als syste- 
matische anzusehen und als solche fiir systematische Zwecke zu ver- 
wenden sind, scheint mir eine eingehendere embryologische Unter- 
suchung dieser héchst interessanten Familie sehr wiinschenswert. Viel- 
leicht sind die embryologischen Angaben imstande, zur Aufklärung von 
phylogenetischen Beziehungen zwischen den Dipsacaceen und anderen 
Familien beizutragen, sowie die Verwandtschaft einzelner Gattungen 
innerhalb der genannten Familie festzustellen. Eine Reihe von Verfassern 
(Baticka-IwanovsKa, Dott, ASPLUND) hat den Bau des weiblichen 
Gametophyten einiger Dipsacaceen geschildert; doch finden sich in der 
einschlägigen Literatur bislang keine Angaben über die Spermiogenesis. 
Die Forscher, welche die Dipsacaceen auf ihre Embryologie hin unter- 
suchten, haben mehrmals hervorgehoben, daß diese Familie nach dem 
Aufbau und der Entwicklung des weiblichen Gametophyten vielfach 
den Compositen ähnelt. Aus diesem Grunde stellen einige die Dip- 
sacaceen in Verbindung mit den Compositen (BALICKA-IVANOVSKA) ; 
andere (DoLL) wollten dagegen keine nahe Verwandtschaft dieser 
Familien anerkennen und äußerten sich dahin, daß diese Familien keine 
verwandten, sondern parallele Gruppen darstellen, ihre Ähnlichkeit sei 
nur durch Konvergenz zu erklären. Die Mehrheit der Systematiker 
spricht sich gegen die Annäherung der Dipsacaceen und Compositen 
aus, doch stimmen einige Forscher: BENTHAM (1873), Bessy (1915), 
HvrcHınson (1926), KosopoLıansky (1923) u.a. dieser Annäherung 
zu. Da ich mich während einiger Jahre mit der Frage nach der 
Anwendung der embryologischen Methode bei der Entscheidung syste- 
matischer Fragen befasse und besonderes Interesse gerade der Familie 
Compositae schenke, bin ich zur Überzeugung gelangt, daß die vor- 
herrschende Ansicht vieler Systematiker über die Verwandtschaft von 
Compositen mit den Cucurbitaceen und Campanulaceen durch keine 
embryologischen Angaben unterstützt werden kann, während die Ansicht 
einiger Forscher über die Verwandtschaft der Compositen mit den 
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Calyceraceen, Dipsacaceen und Umbelliferen mit diesen Angaben ganz 
gut übereinstimmt. 

Von allen phylogenetischen Konstruktionen beziiglich der Familie 
Compositae scheint mir die von KosoPOLIANSKY (1923) die annehmbarste 
zu sein, welcher sich dahin äußert, daß die Compositen aus den Um- 
belliferen über die Eryngieen entstanden sind: Die Ähnlichkeit der 
Compositen und Dipsacaceen sind dadurch zu erklären, daß sie durch 
eine gemeinsame Herkunft verbunden sind. 

In seiner Arbeit (1923) über die Systematik der Umbelliferen hat 
KosoPoLIANsKY seine Hypothese über die Herkunft der Dipsacaceen, 
Calyceraceen und Compositen von den Umbelliferen ausführlich dargelegt. 
Es muß allerdings hervorgehoben werden, daß alle diese Familien bis 
zur Zeit embryologisch, wie auch in manchen anderen Beziehungen, 
noch sehr wenig untersucht sind, so daß man von endgültigen Schluß- 
folgerungen noch recht weit entfernt zu sein scheint. 

Wie sehr unsere embryologischen Kenntnisse über diese Familien 
mangelhaft sind, ergibt sich z. B. daraus, daß in der Literatur bis jetzt 
keine Angaben über die Spermiogenesis bei den Dipsacaceen und Caly- 
ceraceen zu finden waren. Um die embryologische Ähnlichkeit bzw. 
Verschiedenheit richtig schätzen zu können, scheint es mir nicht zu 
genügen, wenn wir unser Urteil auf die Entwicklung und den Bau allein 
des weiblichen Gametophyten begründen ; es gehört noch die Erforschung 
des männlichen Gametophyten dazu, und aus diesem Grunde will ich 
nun die Befunde anführen, die ich über die Spermiogenesis bei den 
Dipsacaceen erhalten habe. Und zwar habe ich mir vorgenommen, 
vom Standpunkte der Anerkennung verwandtschaftlicher Beziehungen 
zwischen Compositen und Dipsacaceen auszugehen und klarzulegen, ob 
in dieser Familie Hand in Hand mit den Ähnlichkeiten im Bau und 
der Entwicklung des weiblichen Gametophyten solche auch bei den 
männlichen Gametophyten gehen, da dieser Umstand bejahendenfalls 
als neuer Beweis vermutlicher Verwandtschaft dieser Familien anzusehen 
wäre. In der Tat hat die Untersuchung des männlichen Gametophyten 
bei den Dipsacaceen meiner Überzeugung nach der nahen Verwandtschaft 
der Familien der Dipsacaceae, Compositae und Umbelliferae noch mehr 
Begründung gegeben. 

Untersucht habe ich Scabiosa purpurea, die ich 1927 im Botanischen 
Garten zu Tiflis gesammelt habe. Das Material wurde mit CARNOY- 
Flüssigkeit fixiert, mit Hilfe des Schlittenmikrotoms Jung 7—8 u dick 
geschnitten und mit Eisenhämatoxylin und Nachfärbung mit Erythrosin 
bearbeitet. Die Zeichnungen wurden mit Hilfe des ABBEschen Zeichen- 
apparats, Okular Zeiss 20 und Objektiv Zeiss 2 mm, Ap. 1,3 verfertigt. 

Der fertig ausgebildete Pollen von Scabiosa purpurea hat das auf 
der Abb. 1 wiedergegebene Aussehen. Im einkernigen Pollen von Scabiosa 
purpurea wird bald die erste Teilung eingeleitet, die eine große vegetative 
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und eine kleinere, spindelförmige generative Zelle liefert (Abb. 2). In der 
Metaphase der zweiten Teilung im Pollenkern (Abb. 3) sind leicht 
8 Chromosomen zu zählen. Diese Chromosomenzahl ist nach den Beob- 
achtungen von I. KACHIDZE auch für manche andere Scabiosa-Arten 





Abb.1. Einkerniger Pollen von Abb. 2. Vegetative und generative Zelle im 
Scabiosa purpurea. x 900. Pollen von Scabiosa purpurea. x 900. 


charakteristisch, wie z. B. Scabiosa fumarioides, ochroleuca, gramantia, 
Triniaefolia, Columbaria und maritima. 

Das Plasma bei der generativen Zelle ist bei Scabiosa purpurea vom 
Plasma der vegetativen scharf abgeschieden, da das erstere dicker und 





Abb. 3. Zweiter Teilungsschritt im Pollen- Abb. 4. Zweiter Teilungsschritt im Pollen- 
korn von Scabiosa purpurea. Metaphase. korn von Scabiosa purpurea. Telophase. 
x 900. x 900. 


dunkler als das zweite erscheint (Abb. 2). Das eigene Plasma ist um 
den generativen Kern nicht nur im Ruhezustande, sondern auch während 
der Teilung des Kernes bemerkbar (Abb. 4). Dank dem Umstande, daß 
das Plasma der generativen Zellen selbst während des Teilungsschrittes 
des generativen Kerns zugegen ist, sind beide zunächst rundlichen 
(Abb. 5), dann etwas gedehnten Spermakerne (Abb. 6) von ihrer eigenen 
Plasmaschicht umgeben. Auf diese Weise werden bei Scabiosa purpurea, 
ebenso wie bei Adoxa Moschatellina L., deutlich wahrnehmbare Sperma- 
zellen gebildet. Erst im späteren Stadium der Spermiogenesis, wo die 
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Spermien schon bedeutend gedehnt und vergrößert sind (Abb. 7), ist 
ihre eigene Plasmaschicht nicht mehr zu entdecken, so daß sie nackt 
erscheinen. Der vegetative Kern degeneriert bald. 

Wir sehen also, daß die Spermienbildung bei den Dipsacaceen im 
Pollenkorn geschieht, so daß der Pollen hier dreikernig ist. In einer 





Uy are wer 
Abb. 5. Seititiess im Pollen bei Abb. 6. Spermazelle im Pollen bei 
Scabiosa purpurea. x 900. Scabiosa purpurea. x 900. 


ganzen Reihe anderer Familien der Ordnung Rubiales, in den Familien 
Rubiaceae, Caprifoliaceae, Adoxaceae und Valerianaceae, ist auch ein 
dreikerniger Pollen vorhanden. Auch bei allen Familien (Umbelliferae 
und Araliaceae) der Ordnung Umbelliflorae (die Cornaceen ausge- 
nommen, da über sie bezüglich des männlichen Gametophyten bis jetzt 
keine Angaben vorliegen) ist ein dreikerniger Pollen nachgewiesen worden. 





Abb. 7. Dreikerniger Pollen von Abb. 8. Einkerniger Pollen von 
Scabiosa purpurea. x 900. Jasione montana. x 900. 


Wenn wir uns jetzt der Ordnung Synandrae zuwenden, zu welcher 
die meisten Verfasser auch die Compositen und Campanulaceen zuzählen, 
so ist nachweislich in manchen Familien dieser Ordnung ein zwei- 
kerniger, in anderen aber ein dreikerniger Pollen zu finden. In der 
Familie Campanulaceae, in einer Gattung wie Jasione, welche nach der 
Vorstellung mancher Systematiker den Compositen nahe steht, sind Bau 
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und Entwicklung des männlichen Gametophyten, sowie auch des 
weiblichen, ganz anders als bei den Compositen. Nach meinen eigenen 
Beobachtungen ist bei Jasione montana, ebenso wie bei anderen Vertretern 
der Campanulaceen, der Pollen zweikernig (Abb. 10), da hier die Spermien 
nicht im Pollenkern, sondern im Pollenschlauch gebildet werden; dabei 
ist der generative Kern nicht von einer eigenen Plasmaschicht umgeben 
und nackt (Abb. 10). Es sei hier nebenbei bemerkt, daß ich im ersten 
Teilungsschritt des primären Kerns bei Jasione montana 6 Chromosomen 
gefunden habe (Abb. 9). 

Nach der Beobachtung verschiedener Verfasser, sowie auch nach 
den meinigen, ist der Pollen bei den Vertretern der Compositen drei- 
kernig ; dabei werden bei manchen gut bemerkbare Spermazellen gebildet. 
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Abb. 9. Erste Teilung im Pollenkorn von Abb. 10. Zweikerniger Pollen von 
Jasione montana. Metaphase. x 900. Jasione montana. x 900. 


Es ist von Belang hervorzuheben, daß der Bau und die Entwicklung 
des männlichen Gametophyten der Dipsacaceen, im besondern bei 
Scabiosa purpurea, und mancher Vertreter der Compositen, z. B. bei 
Echinops sphaerocephalus, einander außerordentlich ähnlich sind. Nach 
meinen Beobachtungen (1927) entstehen bei Echinops sphaerocephalus 
zunächst auch Spermazellen, Hand in Hand aber mit der Ausdehnung 
der Kerne schwindet hier allmählich das eigene Plasma um die Kerne 
und sie werden nackt. Dieser Spermiogenesistypus ist allerdings nicht 
bei allen Compositen vorhanden. Bei anderen Vertretern, im besondern 
bei Chondrilla (PoDDUBNAJA-ARNOLDI 1933) und Scorzonera-Arten, 
werden keine Spermazellen gebildet, die Kerne der Spermien sind von 
Anfang an nackt. Trotzdem ist allen bis jetzt untersuchten Compositen 
der dreikernige Pollen gemeinsam. In dieser Hinsicht sind die Compo- 
siten von den Campanulaceen und Curcurbitaceen, wo der Pollen zwei- 
kernig ist, scharf verschieden und nähern sich den Dipsacaceen und 
anderen Familien der Ordnung Umbelliflorae, wo er dreikernig ist. 

Die Untersuchung des männlichen Gametophyten bei den Dipsacaceen, 
sowie die des weiblichen, weist auf die Ahnlichkeit dieser Familie mit den 
Compositen und Umbelliferen hin, was wohl dafür spricht, daß zwischen 
diesen Familien in der Tat verwandtschaftliche Beziehungen bestehen. 


Planta Bd. 21. 26 
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Zusammenfassung. 

1. Die Spermienbildung geschieht bei Scabiosa purpurea im Pollen- 
korn, der Pollen ist hier also dreikernig. 

2. Bei Scabiosa purpurea werden gut wahrnehmbare Spermazellen 
gebildet. 

3. Doch läßt sich im späteren Spermiogenesisstadium das eigene 
Plasma um die Kerne der Spermien bei Scabiosa purpurea nicht mehr 
nachweisen, und die Kerne sehen nackt aus. 

4. Bau und Entwicklung des männlichen Gametophyten sind bei 
den Dipsacaceen ähnlich wie bei anderen Familien der Ordnung Rubiales, 
sowie bei den Familien Umbelliferae und Compositae. 

5. Die Ähnlichkeiten im Bau und der Entwicklung des männlichen 
Gametophyten der Familien Dipsacaceae, Compositae und Umbelliferae 
zusammen mit ihrer Ähnlichkeit in manchen andern Merkmalen zeugt 
dafür, daß diese Familien durch verwandtschaftliche Beziehungen ver- 
bunden sind. 
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ZUR ENTWICKLUNGSMECHANIK DES PERIZYKLISCHEN 
KORKES BEI CIRCAEA INTERMEDIA. 


Von 


J. SCHMIDT 
(Brünn). 


Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 3. Oktober 1933.) 


Unter den sekundären Geweben war es hauptsächlich die Holz- 
bildung, welche in ihrer Abhängigkeit von der Blattentwicklung unter- 
sucht wurde (Jost 1891; Coster 1927; Münc# 1931; PriestLey 1933). 
Über die Korkbildung fehlten bis jetzt derartige Versuche, die gewisse, 
wenn auch schon bereits vorausgesetzte innere Beziehungen beweisen 
sollten (FARENHOLTZ 1914). Das normale Korkgewebe der Holzgewächse 
wurde auf Grund von Beobachtungen HABERLANDTs (1928) in Ver- 
bindung mit Absterbevorgängen in benachbarten Geweben gebracht; 
in diesen Fällen handelt es sich meist um periphere Korkbildungen, 
während ein ähnliches Abhängigkeitsverhältnis für den perizyklischen 
Kork bei Wurzeln nur vermutet wurde. 

Die Versuche mit Circaea intermedia, die in ihren unterirdischen 
Stengelteilen (d. h. dem unterirdischen Teil des Hauptsprosses und der 
vorjährigen Knolle mit dem Ausläuferrest) den perizyklischen Kork 
sehr gleichmäßig ausbildet, gingen weit hinaus über die Untersuchung 
dieser traumatischen Folgen, sowie auch über die Wirkungen der äußeren 
Faktoren, die bekanntlich auf den peripheren Kork bei Holzgewächsen 
Einfluß haben (Dovtiot 1889). Zur Untersuchung dienten Knollen, 
die sich noch vor der Entwicklung der Laubtriebe im Frühjahre befanden, 
und zwar teils solche, die im Freien die Ruheperiode verbracht hatten, 
teils solche, die im warmen Glashaus ohne Ruhe stetig kurze, dicke 
Knollenglieder bildeten (DostAL 1925). Die Peridermbildung wurde an 
den in der Mitte der einzelnen Internodien entnommenen Querschnitten 
beobachtet und die Anzahl der in der äußersten Perizykelschichte neu- 
gebildeten Scheidewände festgestellt. 

Die nicht ausgeruhten Knollen bildeten unter den hier angewandten 
Kulturbedingungen (in Töpfen mit Gartenerde im Glashause) kein Peri- 

1 Diese Untersuchungen wurden unter Leitung von Prof. Dr. R. Dostiz im 
Botanischen Institut der Landwirtschaftlichen Hochschule in Brünn (Brno) durch- 
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derm, unabhängig davon, ob sie auch in der ganzen folgenden Vegetations- 
periode weiter knollenartig nachwuchsen oder seitlich Ausläufer mit 
Knöllchen oder endlich Laubtriebe von geringer Größe erzeugten. Es 
fand ein allmähliches Entleeren der Knollen von hinten her statt, welches 
zuerst in den peripheren Schichten der primären Rinde zu sehen war 
und auf den Zentralzylinder übergriff. Es vermochten auch Laubtriebe 
bis von 50 mm Länge, mit bis 33 x30 mm Blattgröße (Länge x Breite) 
in einem Versuche vom 1.10.32 bis 25. 9. 33 die Peridermbildung nicht 
hervorzurufen, die sich erst bei der Weiterentwicklung normal ausge- 
ruhter Knollen vollzieht. 

Aber auch hier bei diesen Knollen ist es möglich, die Peridermbildung 
zu verhindern; zunächst durch vollständige Unterbindung des Knospen- 
wachstums, entweder so, daß an den Knollen alle Knospen ausgeschnitten 
werden, oder daß die Knollen vollständig eingegipst werden. Bei einem 
Versuch vom 8.4. bis 10. 7. 33 ließ sich im Gegensatze zu den nicht aus- 
geruhten Knollen, die von der Basis aus absterben, das Verfaulen der 
Knollen vom apikalen Ende aus, welches keine Stärke mehr enthielt, 
feststellen. In weiter rückwärts gelegenen Teilen, besonders in ihrem 
stärksten mittleren Teile, war noch Stärke reichlich vorhanden, und zwar 
vorwiegend im Perizykel und Mark, daneben aber auch in den inneren 
Schichten der primären Rinde. Schließlich gingen die Knollen nach 
völligem Verbrauch der Reservestoffe ohne sekundäre Bildung von Kork 
und Holz ein, was auf das Fehlen der Sprosse und der damit verbundenen 
Wurzeln zurückzuführen ist. 

Dies wird durch Versuche unterstützt, in welchen zunächst die 
Knospen belassen, aber die Blätter an den daraus hervorgegangenen 
Trieben in ihren verschiedenen Entwicklungsstadien fortgenommen 
wurden. Es wurden z. B. am 7.4.33 bei einer Versuchsreihe Blätter 
von 3x3 mm Größe entfernt und nur solche von bis 2x2 mm Größe 
geschont, während sie in anderen Versuchen erst später, und zwar bei 
einer Versuchsreihe in einer Ausdehnung von etwa 15 x15 mm, bei der 
anderen bald nach Erreichung der endgültigen Größe abgenommen 
wurden. Die fortgesetzte Wegnahme der Blätter mußte in den beiden 
ersten Versuchsreihen vom 22.5. bis 17.6. ausgesetzt. werden, um die 
stark erschöpften Laubtriebe am Leben erhalten zu können. Am 5.7. 
wiesen die Hauptsprosse eine Länge bis 24 mm auf, die Seitensprosse 
bis 52 mm, die Blätter bis 3x3 mm. Periderm wurde dabei nicht gebildet, 
Stärke war völlig erschöpft, die Knollen starben von der Basis her ab, 
einige neue Ausläufer wurden sichtbar. In der zweiten Versuchsreihe 
erreiehten die Haupt- sowie auch die Seitentriebe eine Länge von bis 
38 mm, die Blätter bis 23x16 mm, Ausläufer sah man keine. Stärke 
war in der Basis und Mitte der Knollen erschöpft, im apikalen Teil war 
sie im Perizykel und Mark spärlich vorhanden. Das Periderm mit zwei 
Scheidewänden ließ sich nur im apikalen Ende der Knolle als ein ungefähr 
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3/, des Umfanges einnehmender Bogen feststellen. In der dritten Versuchs- 
reihe erreichten die Stengel eine Lange von etwa 234 mm, die Seitentriebe 
74mm, die Ausläufer 248 mm, die Blätter 77x50 mm. Stärke war im 
Mark und Perizykel reichlich vorhanden, aber nicht in der primaren Rinde. 
Das Periderm war vollständig. entwickelt, im apikalen Teile mit 4, im 
mittleren und basalen Teil mit 2 Scheidewänden. Dieselbe Entwicklung 
von Periderm wiesen auch die Kontrollpflanzen auf, bei denen sich ent- 
sprechende Zahlenwerte ergaben: 272, 180, 155, 78x60 mm. Daraus 
folgt, daß kleine, noch embryonale, obwohl stetig gebildete Blätter der 
Korkentwicklung hinderlich wurden, während sich diese durch bereits 
ziemlich entfaltete Blätter (in der Größe von bis 23 x 16 mm) nicht voll- 
ständig unterbinden ließ. Bei Blättern von endgültiger Größe erreichte die 
Korkbildung bereits ihren Höhepunkt, so daß sie von den darauf folgenden 
Funktionen der voll entwickelten Blätter unbeeinflußt blieb. 

Schon bei Pflanzen, deren Seitenknospen entfernt wurden, zeigte es 
sich, daß sich bei einer Länge der Hauptsprosse bis 212 mm und der 
Blätter von 82 x65 mm, der Ausläufer von 96 mm, das Periderm nur bis 
auf 2 Scheidewände eingeschränkt hatte. Besonders deutlich trat dies 
bei einem Versuche vom 25.4. bis 8. 7. hervor, wobei nur die Gipfel und 
Seitenknospen der jungen Laubtriebe ausgeschnitten wurden, während 
die Blätter von einer Größe bis 22 x18 mm belassen wurden und später 
noch eine auffallende Flächenzunahme zeigten. Die Peridermentwicklung 
wurde dadurch entweder völlig verhindert, wenn nämlich nur 2 bis 
3 Blätter vorhanden waren, die eine Größe bis 45 x43 mm erreichten. 
Blieben noch mehrere Blätter übrig, so ging sie zumindest im apikalen 
Teil normal vor sich, während sie im basalen und mittleren Teil nur 
unvollkommen verlief und dann etwa 1/,—*/, des Gesamtumfanges mit 
1—2 Scheidewänden zeigte. Stärke war auch in den Fällen, wo das 
Periderm fehlte, reichlich im Perizykel und Mark vorhanden; dagegen 
hatte sie sich in der primären Rinde ähnlich wie bei den Kontrollpflanzen 
erschöpft. Die restlichen Blätter erreichten zwar eine verhältnismäßig 
große Ausdehnung, aber ihr dunkelgrüner Ton und ihre stärkere Spreiten- 
dicke deuteten dennoch auf innere Störungen hin, so daß diese Pflanzen 
mit weggenommenen Knospen den Knollen, welche aller Anlagen beraubt 
wurden, in ihrem Verhalten in bezug auf die gehemmte Peridermbildung 
glichen. Es ist daher anzunehmen, daß auch unter gewöhnlichen Kultur- 
bedingungen nicht nur die absolute Größe der Blätter, sondern auch 
ihre Zahl, von welcher erst der Verbrauch der ursprünglichen Reserve- 
stoffe abhängt, über die Peridermbildung entscheiden. 

Normalerweise ist die Entwicklung der Triebe und Blätter so stark, 
daß dadurch alle Reservestärke in der Knolle verbraucht wird, und dann 
kommt es durch die Assimilationstätigkeit der neuen, herangewachsenen 
Blätter zu einer erneuten Füllung der Mutterknolle, von der aus auch die 
meisten knollenbildenden Ausläufer hervorgehen. Allerdings beschränkt 
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sich diese sekundäre Füllung nur auf den Zentralzylinder, ausgenommen 
die äußerste Schicht des Perizykels, in welcher die Phellogenbildung 
einsetzt. Die Rinde, welche ursprünglich gleichfalls Reservestoffe ent- 
hielt, wird von dieser sekundären Stärkeablagerung nicht betroffen. 
Unter bestimmten Bedingungen kann die Funktion der Blätter derartig 
herabgesetzt werden, daß es zur Peridermbildung überhaupt nicht kommt, 
z. B. bei sehr niedriger Lichtintensität oder in dampfgesättigterAtmo- 
sphäre. Auch an Pflanzen mit 250 mm langem Hauptsproß und mit bis 
50 x38 mm großen Blattpaaren von sehr zarter Beschaffenheit und ziem- 
lich reicher Ausläuferbildung konnte entweder keine oder nur auf das 
apikale Ende der Knolle beschränkte Peridermbildung beobachtet werden. 
Auch hier war die primäre Rinde vollständig stärkefrei und nur im Zentral- 
zylinder fand sich etwas Stärke vor (Kultur unter Glasglocke vom 8. 4. 
bis 21. 9.). 

Dagegen zeigten Pflanzen in stark durchfeuchteter Erde infolge von 
bedeutender Assimilation und Transpiration, in freier Luft, eine auf- 
fallende Peridermbildung, bei starker Verkorkung und Verholzung der 
Membranen. Die Peridermbildung wird aber verzögert, ja auch völlig 
verhindert bei Kultur in trockener Erde, wobei auch die Blattgröße auf- 
fallend zurückgeht. In gleicher Weise wirkt auch die Entfernung der 
Wurzeln, wodurch die Peridermbildung auch völlig verhindert werden 
kann. Auch unversehrte Pflanzen, in Wasserkulturen aufgezogen, 
weisen regelmäßig, selbst bei vollständiger Entwicklung der Sproße, 
inbegriffen die Blüten- und Ausläuferbildung, kein Periderm auf. Bei 
diesen Wasserkulturen erreichten die Blätter eine Größe von 28x21 mm, 
das sekundäre Xylem war gleichfalls sichtbar und die primäre Rinde 
war erschöpft und oft auch normal desorganisiert, so daß die Endodermis, 
unter welcher sich die Stärke ablagerte, an die Oberfläche trat. Der 
Gegensatz zwischen dem Übergewicht an organischen Rerservestoffen 
gegenüber der Stoffentnahme aus dem Substrat einerseits, und dem 
starken Verbrauch von mineralischen Nährstoffen bei einer normalen 
Sproßentwicklung andererseits, läßt sich auch bei Kulturen im Sande, 
durchtränkt mit destilliertem Wasser bzw. Knopscher Nährlösung, 
beobachten. In letzterem Falle konnte man deutliche Peridermentwick- 
lung feststellen, während sie im Sande mit destilliertem Wasser völlig 
ausblieb. Dementsprechend war auch die Entwicklung der Sprosse und 
der Blätter in beiden Fällen ungleich: die Sproße maßen in Knopscher 
Nährlösung bis 350 mm, in destilliertem Wasser bis 150 mm, die Blätter 
in der Nährlösung 30x25 mm, im Wasser 15x10 mm, und nur hierbei 
fanden sich Ausläufer von einer Länge von 20 mm vor (Versuch vom 
10. 4. bis 19. 8.). Kulturen in Lösungen ohne Sand führten nicht zur 
Bildung von Periderm, so daß die Nachprüfung einiger benützter Salze 
diesbezüglich kein positives Resultat ergaben. Verwendet wurden: 
NaNQ,, KNO,, KH,PO,, Mg(NO,),, Ca(NO,),, Ca(H,PO,), in 0,025 mol. 
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und 0,05 mol. Lésungen. Bei Hinzufiigung kiinstlicher Diingemittel zur 
Erde oder zum Sand in iiblichen und auch weit starkeren Gaben férderten 
das Superphosphat und das 40%ige Kalisalz die Peridermbildung, Chili- 
salpeter dagegen verhinderte sie. 

Es scheint danach die Peridermbildung ebenso wie die Holzbildung 
(ANDRÉ 1920) an gewisse quantitative Unterschiede zwischen der minera- 
lischen und organischen Er- 
nährung gebunden zu sein. 
In vielen Fällen läßt sich ein 
gleichartiges Abhängigkeits- 
verhältnis sowohl der Kork- 
als auch der Holzbildung von 
ihrer Umgebung feststellen. 
Dennoch unterscheiden sich 
diese beiden sekundären Ge- 
webebildungen in mehrfacher 
Hinsicht, wie besonders die ee 
Versuche mit einseitiger Ein- 3 
wirkung lehren. Wird z.B. _ 
nur eine Seitenknospe an der IR 
Knolle belassen, während alle 
übrigen Seitenknospen sowie ur 
die Terminalknospe entfernt Abb1- ug m un gr nd 
werden, so erhält besonders _ seitlich belassenen Laubsproß, B von der sproßlosen 


: : Seite. Holzbildung verschieden, Periderm p gleich. 
die Entwicklung des sekun- Stärke (im Zentralzylinder) nicht eingetragen. 


dären Holzes-durch den seit- 

lich sich entwickelnden LaubsproB eine sehr starke einseitige Förde- 
rung. Auch die Peridermentwicklung wird zunächst auf der Seite des 
sich entwickelnden. Laubsprosses eingeleitet, sowie auch die Reserve- 
stärke zuerst hier aus der Primärrinde aufgebraucht wird. Dagegen 
erhält sie sich auf der anderen sproßlosen Seite auch in der Primärrinde 
noch längere Zeit. Erst nach Verschwinden der restlichen Stärke tritt 
auch hier die Peridermbildung auf, bis sie sich schließlich beiderseits 
ausgleicht. Hingegen heben sich die weit bedeutenderen Unterschiede 
in der Neubildung des Holzes auf beiden Seiten nie auf. Zu dem Periderm- 
ausgleich neigten besonders ganze Knollen, an welchen sich seitlich 
nur eine Knospe befand. Bei einem derartigen Versuche vom 10.4. bis 
14. 7. ließ sich unmittelbar unter dem Laubsproß eine sehr bedeutende 
Entwicklung von sekundärem Holz feststellen (Abb. 1, A), welches sich 
gegen die sproßlose Seite hin bogenförmig verjüngte, derart, daß es 
hier überhaupt nicht auftrat (Abb. 1, B). Dagegen wies das Periderm im 
ganzen Querschnitt eine gleichförmige Ausbildung von 2 Scheidewänden 
auf. In noch tiefer gelegenen Internodien war die Holzbildung nicht 
mehr so ungleichmäßig. In den Internodien oberhalb des Seitensprosses 
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war weder sekundäre Holz- noch Peridermbildung zu beobachten, 
obwohl auch hier die Stärkeablagerung im Zentralzylinder im geringen 
Ausmaß nachträglich vor sich ging. Nicht so klar traten diese Unter- 
schiede in Versuchen mit einknotigen Knollenabschnitten mit nur einem 
Knospenpaar zutage, bei welchen je eine Knospe entfernt wurde. An 
dieser Seite des isolierten Abschnittes wurden 2—4 Scheidewände im 
Periderm sichtbar, während auf der Seite des heranwachsenden Triebes 
deren 5—6 gezählt werden konnten. Der ursächliche Zusammenhang 
der Blattentwicklung mit der Peridermbildung ist nicht so fest wie der- 
jenige mit der Holzentwicklung (Jost 1893; WınkLer 1908; Sımou 1929). 
Die Gefäße schließen sich unmittelbar an die sich entfaltenden Blätter 
bzw. Wurzeln (Schwartz 1933) an, während die Peridermbildung viel- 
mehr als Folge spezifischer, mehr diffus übergreifender stofflicher Ein- 
wirkungen von Laubblättern im betreffenden Teil der Knolle aufzufassen 
wäre, weil die Lokalisation des Korkes nicht so ausgesprochen ist. 
Diese inneren, von den Laubtrieben herbeigeführten Vorbedingungen 
verbreiten sich in der Knolle, ihrer Länge nach, ungleich. Von dem 
Laubsproß, der sich an der Spitze der Knolle entfaltet, gehen sie stufen- 
weise von seinem apikalen bis zu seinem basalen Ende hin; denn es ent- 
wickelt sich das Periderm im oberen Teil der Knolle zuerst und am 
stärksten und greift dann auf die basalwärts gelegenen Teile über. Dies 
vollzieht sich unabhängig von der örtlichen Verteilung der Wurzeln und 
Ausläufer, entweder an der Knolle selbst oder, falls die Anhangsorgane an 
dieser entfernt wurden, an der Sproßbasis oder an dem Ausläuferrest. Bei 
einem Versuch vom 10. 4. wurden die Knollen vollständig mit Ausnahme 
der Gipfelknospen eingegipst, wodurch die Entwicklung der Wurzeln 
und Ausläufer auf die Sproßbasis verlegt wurde. Trotz der starken 
Entfaltung der reichlich verästelten Laubtriebe bis zu 302 mm Länge, 
der Blätter bis zu 80x57 mm, der Ausläufer bis zu 282 mm, konnte 
das Periderm mit 2 Scheidewänden nur im apikalsten Knolleninternodium 
festgestellt werden, während die unteren Knollenteile, welche Stärke 
auch nur im Perizykel und Mark abgelagert hatten, keines aufwiesen. 
Unter Umständen beschränkt sich die Peridermbildung nur auf den 
apikalen Teil der Knollen, wenn die Bedingungen dafür ungünstig sind 
(30 z. B. bei Kultur im Wasser, bei sehr schwachem Lichte oder in feuchter 
Atmosphäre, aber auch unter scheinbar günstigen Kulturbedingungen ; 
siehe den Eingipsungsversuch). Die Primärrinde blieb im Gipsblock voll- 
kommen erhalten. Trotzdem. kann man nicht dem Ausbleiben von 
Nekrohormonen bei der hier vollkommen intakten, gewöhnlich bald 
absterbenden Rinde, das Fehlen des Periderms zuschreiben, etwa im 
Sinne der Beobachtung HABERLANDTs (1928) an Ribes aureum; denn es 
bildete sich in einem Parallelversuch auch bei unversehrter Primär- 
rinde das Periderm, jedoch nur dann, wenn man die Knolle selbst, aber 
nicht den an sie basalwärts anschließenden Ausläuferrest, der zum 
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Ausgangspunkt für die Entwicklung neuer Ausläufer wurde, eingegipst 
hatte. 

Wird durch die Entfernung aller Knospen an der Knolle die Laubsproß- 
bildung von der Knolle auf den Ausläuferrest verlagert, so läßt sich die 
Peridermentwicklung apikalwärts nur auf eine sehr begrenzte Strecke, 
1—2 mm lang, über den Sproßansatz in die Basis der Knolle verfolgen. 
Die Reservestoffe in dieser werden dabei, wie gewöhnlich, erschöpft, 
ohne daß eine neue Füllung des Knollenkörpers stattfindet. Nur der 
geringe Knollenteil, in welchem das Periderm sichtbar wird, erhält sich 
weiter. Bei einem anderen Versuch vom 8.4. bis 28.6. ging an den 
von oben median halbierten Knollen die eine Längshälfte, an welcher 
alle Knospen entfernt wurden, ohne Entwicklung von perizyklischem 
Kork ein. An der gegenüberliegenden und mit ihr an der Knollenbasis 
verbundenen Knollenhälfte mit Laubsprossen entwickelte sich starkes 
Periderm. Bemerkenswert ist, daß sich der Wundkork auch an der 
sproßlosen Hälfte, besonders auf der Markschnittfläche, sehr gut ent- 
wickelte. Dies weist darauf hin, daß die inneren Auslösungsbedingungen 
des Wundperiderms ganz anderer Art sind als diejenigen, die die Bildung 
des normalen Korkes veranlassen. Auch die angenommene Verbreitung 
der Wundstoffe von der Schnittfläche aus in die phellogenbildende 
Perizykelschicht könnte nur minimal sein. In der Behandlung der 
Ursachen der perizyklischen Korkbildung bei Wurzeln folgt Weyer (1930) 
PRIESTLEY und WOFFENDEN (1922) in ihrer Annahme über die Stauung 
der organischen Stoffe an der undurchlässig gewordenen Endodermis. 
Durch einfache Versuche, mittels vielfach variierten Einschnitten in die 
Knollen, ließ sich diese Voraussetzung bei Circaea bis jetzt nicht be- 
stätigen, da die Stauung, sowohl des ursprünglichen Reservevorrates 
der Knollen als auch die von den Laubsprossen herrührender Reserve- 
stoffe, vielmehr zu ‘einer Hemmung der Peridermbildung geführt hatte. 
Durch einen einseitig schräg von unten in die Knolle geführten Ein- 
schnitt wurde die Peridermbildung lokal darüber aufgehalten, während 
sie auf der gegenüberliegenden intakten Seite normal verlief. 

Daraus ergibt sich, daß die auslösenden inneren Vorbedingungen 
der Korkbildung nicht allein in der Erschöpfung der Knollenrinde an 
Reservestoffen und der erneuerten Füllung des Zentralzylinders zu 
liegen scheinen, sondern daß noch besondere Faktoren hinzutreten 
müssen. Dies sind in erster Linie Einflüsse, die von den sich entfaltenden 
Laubtrieben ausgehen und in den unterirdischen zur Bildung des peri- 
zyklischen Korkes befähigten Partien wirken, und zwar mit ungleicher 
Stärke, leichter basalwärts, weit schwieriger apikalwärts. Aus der Tat- 
sache, daß bei normaler Kultur die Korkbildung keine Behinderung 
erfährt, wenn neue knollenbildende Ausläufer, statt an der Knolle selbst, 
nur auf dem Laubsproß oder nur an dem Ausläuferrest, somit tief unter 
der Knoile gebildet werden, geht hervor, daß diese Sproßqualität der 
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Peridermbildung kaum in derselben Art wie die Laubsprosse förderlich 
ist. Dazu wäre noch zu bemerken, daß bei einem tieferen Einsetzen der 
Knollen, besonders der schwächeren, welche auf die veränderte Tiefen- 
lage durch Entwicklung neuer Ausläufer und Knollen hoch über der 
Mutterknolle sehr fein reagieren, im Bereich der letzteren weder Aus- 
läufer- noch Peridermbildung sichtbar wird. 

Schließlich wäre auch noch auf das Abhängigkeitsverhältnis von 
der verschiedenen inneren Beschaffenheit der einzelnen Regionen der 
Knollen hinzuweisen. Entsprechende Versuche vom 8.4. bis 30. 6. 
ergaben, daß in den apikalen Abschnitten die Peridermbildung zuerst 
und auch am kräftigsten vor sich ging, während sie sich in den basalen 
Teilen mit auffallender Verzögerung zeigte. Die regionalen morphogenen 
Unterschiede (DostäL, MorAvek 1925) waren allerdings zur Zeit dieser 
Versuche schon lange verwischt; denn es bildeten sich aus allen Ab- 
schnitten, ohne Rücksicht auf ihren Ursprungsort, Laubsprosse von 
gleichartiger Beschaffenheit, so daß von der ursprünglichen ausgespro- 
chenen Neigung der basalen Abschnitte zur Knollenbildung nichts mehr 
als diese verzögerte und herabgesetzte Peridermbildung zu beobachten 
war. Bei einem Versuche vom 10. 4. wurden Knollen in drei etwa gleich 
große Abschnitte quer geteilt und gepflanzt. Am 30.6. maßen die 
daraus sich entwickelnden Laubsprosse, Ausläufer und Blätter am apikalen 
Drittel bis 312, 102, 70 x 51 mm, am mittleren Drittel 312, 90, 63x51 mm, 
am basalen 350, 169, 68x54 mm. Im apikalen Drittel trat das Periderm 
in Gestalt von 2—3 Scheidewänden als geschlossener Kreis auf, dagegen 
wurden im mittleren Teile nur 2 Scheidewände gebildet, die sich auf 
1/, bis auf ®/, des Gesamtumfanges erstreckten. Im basalen Drittel 
fehlte das Periderm völlig. Stärke wurde im letzteren Abschnitt 
gänzlich verbraucht, im apikalen und mittleren Teile dagegen im Zentral- 
zylinder sekundär abgelagert. Am 18.7. waren im apikalen Teile bis 5, 
im basalen nur bis 2 Peridermscheidewände vorhanden. Ebenso zeigten 
sich in einknotigen Knollenabschnitten diese regionalen Unterschiede, 
sowohl in der abweichenden Ausbildung des Periderms, als auch in der 
ungleichmäßigen Erschöpfung und Neufüllung mit Reservestoffen. 

Da diese regionalen Unterschiede in der Peridermbildung bereits 
nach Zerlegung noch nicht ausgekeimter Knollen sichtbar wurden, können 
sie nicht allein als Folge der Einflüsse, die sich von den sich entwickelnden 
Laubsprossen basalwärts verbreiten, gedeutet werden, sondern sie 
hängen gleichzeitig mit der verschiedenartigen Beschaffenheit der ein- 
zelnen Knollenregionen zusammen, wie auch die Entleerung der Knolle, 
welche immer von ihrer Basis aus zur Spitze verläuft, ohne Rücksicht 
darauf, ob die sie veranlassende Laubtriebentfaltung an der Spitze oder 
an der Basis der Knolle vor sich geht. Sowohl örtlich als auch zeitlich 
kann man allerdings diese lokal abgestufte Prädisposition der Knolle 
selbst zur Peridermbildung durch die Laubblätter beeinflussen, deren 
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bestimmter Wachstums- und auch sonstiger Funktionszustand, worauf 
die vorliegenden Versuchsergebnisse hindeuten, für die Bildung des 
normalen Korkes bei unserer Versuchspflanze maßgebend ist. 
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ZUR FRAGE DES WUCHSSTOFFTRANSPORTES 
IN DER HAFERKOLEOPTILE. 


Von 
F. Larpacn und P. KORNMANN. 


Mit 14 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 3. Oktober 1933.) 


A. Einleitung. 

Während man früher bei Wuchsstoffuntersuchungen die Versuchs- 
objekte mehr oder weniger verletzen mußte — mit Ausnahme von 
Wurzeln, die man in letzter Zeit auch in intaktem Zustande benutzt 
hat (NIELSEN 1930, CHuoLopny 1931) — konnten wir in einer in dieser 
Zeitschrift! erschienenen Mitteilung berichten, daß es uns gelungen ist, 
Wuchsstoff auch durch die Epidermis völlig intakter Gramineenkoleo- 
ptilen (sowie Epi- bzw. Hypokotylen dikotyler Keimpflanzen) eindringen 
zu lassen und so die Nebenwirkungen, die mit der bisher üblichen Dekapi- 
tierung verbunden sind, zu vermeiden. Damit eröffnen sich neue Wege 
für das Studium verschiedener Wuchsstofffragen, wie der nach dem 
Wuchsstofftransport, nach der Rolle des Wuchsstoffes bei tropistischen 
Reizvorgängen und nach dem Wirkungsmechanismus des Wuchsstoffes. 
Außerdem erweitert sich der Kreis der für Wuchsstoffuntersuchungen 
geeigneten Objekte außerordentlich; so kann man, um nur ein nahe- 
liegendes Beispiel herauszugreifen, die Untersuchungen auf die reiz- 
physiologisch so interessanten, bisher aber wegen methodischer 
Schwierigkeiten im Hinblick auf das Wuchsstoffproblem kaum unter- 
suchten Paniceenkeimlinge ohne weiteres ausdehnen. 

In der vorliegenden Arbeit sollen nur die Ergebnisse der Versuche mit- 
geteilt werden, die wir über den Transport des Wuchsstoffes durch die 
unverletzte Epidermis und über die Transportwege im Innern der Hafer- 
koleoptile angestellt haben. 

B. Methodik. 
1. Anzucht des Versuchsmaterials. 

a) Für Versuche an untergetaucht wachsenden Keimlingen. 

Entspelzte Haferkörner ? werden in geneigt stehenden Petrischalen 
auf feuchtem Fließpapier bei zerstreutem Tageslicht angekeimt, bis die 

1 Larsacn, F. u. P. KORNMANN: Planta (Berl.) 19, H. 2, 482f. (1933). 

2 Verwandt wurde Svalöfer ,,Siegeshafer“, für dessen Überlassung wir Herrn 
Dr. A. Akurmann bestens danken. 
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drei ersten Würzelchen eine Länge von etwa 1 cm erreicht haben und in 
Glashaltern von ähnlichem Bau wie die von F. W. Went (1928) beschrie- 
benen im Dunkeln zur Weiterentwicklung gebracht. Ein solcher Glas- 
halter ist in unserer früheren Mitteilung abgebildet (a. a.0., Abb. 1). 
Er besteht aus einem 8 mm weiten zylindrischen Glasmantel, der an 
einem Ende mittels eines Schliffes auf ein kurzes, dickwandiges Glasrohr 
von 1,8 mm lichter Weite paßt. An diesem ist ein rechtwinkelig ab- 
gebogener Glasstab angeschmolzen, dessen kurzer Schenkel eine Glas- 
gabel zur Aufnahme des Haferkorns trägt. 


Die Koleoptile wächst durch das vertikal stehende, innen paraffinierte 
Glasrobr ; die Wurzeln tauchen bis zu dem Korn in das Leitungswasser 
ein. Vor Beginn eines Versuches wird die Austrittsstelle der Koleoptile 
aus dem Glasrohr mit Vaseline abgedichtet, der Glasmantel aufgesetzt 
und sein Hohlraum mit Wasser gefüllt, das später durch Wuchsstoff- 
lösung ersetzt wird. Der Keimling ist völlig untergetaucht;; seine Wachs- 
tumsgeschwindigkeit wird interferometrisch gemessen (Näheres bei 
MEIssNER 1932, LatBacn 1932). Dabei drückt die Koleoptilspitze gegen 
einen an der Waage des Interferometers befestigten Stempel. Beim Aus- 
wechseln der Flüssigkeit, das mit feinen Pipetten geschieht, wird der 
Stempel nieht weggenommen oder berührt, so daß der Keimling keine 
Wachstumsbeeinflussung durch etwaige Stoßreize erfährt. 


b) Für die zu Versuchen mit Wuchsstoffagar bestimmten Keimlinge. 


Als Anzuchtsmethode, die besondere Vorteile bei physiologischen 
Versuchen mit Gramineenkeimlingen bietet, wurde folgende erprobt. 
Je 5 nicht entspelzte Haferkörner werden nahe dem oberen Rand einer 
senkrecht stehenden, mit Fließpapier überkleideten Glasplatte (9 : 12 cm) 
durch ein locker gespanntes Gummiband festgehalten (vgl. z. B. Abb. 8). 
Damit die äußeren Keimlinge keinem zu starken Druck ausgesetzt sind, 
werden in den oberen Ecken der Scheibe Glasplättchen von etwa der 
halben Dicke eines Haferkorns angebracht, über die das Gummiband 
geführt wird. Zur Befestigung der Glasplättchen eignet sich ein Streifen 
Leukoplast, der auch ein Durchscheuern des Gummibandes verhindert. 
Bevor die Körner in die Halter gelangen, läßt man sie bis zum Erscheinen 
der Radikula auf Wasser schwimmen, dann setzt man sie auf einer 
geneigten, mit feuchtem Fließpapier bedeckten Glasplatte dem zer- 
streuten Tageslicht aus, bis die drei ersten Würzelchen etwa 1 cm lang 
sind. Nach dem Befestigen der Keimpflanzen auf den Glasplatten werden 
diese senkrecht hintereinander in Halter aus Zink, wie sie zum Wässern 
photographischer Platten benutzt werden, gestellt und dann in den 
Konstanzraum (Temperatur 22°C, relative Luftfeuchtigkeit 85%) ins 
Dunkle gebracht. Die Gestelle mit den Glasplatten stehen in Wasser, 
das in dem Fließpapier hochsteigt. 
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Wenn man zum Bepflanzen der Glasplatten gleich große und gleich 
weit entwickelte Keimlinge verwendet, so erhält man nach 2—3 Tagen 
ein gleichmäßiges Versuchsmaterial von etwa 3 cm Länge, in dem sich 
nur wenige aus unbekannten Ursachen gekrümmte Koleoptilen vorfinden. 

Das Verfahren ist denkbar einfach und viel weniger zeitraubend als 
die Anzucht in Glashaltern. Die auf diese Weise gezogenen Keimlinge 
sind für viele physiologische Versuche gut zu verwenden, sei es zu Ver- 
suchen über tropistische Reize oder zur Prüfung wuchsstoffhaltiger Agar- 
blöckchen nach der von STARK eingeführten Methode. Beim Bepflanzen 
der Glasplatten kann man die Haferkörner so anordnen, daß die lange 
Querschnittachse der Koleoptile gleichlaufend oder senkrecht zur Ebene 
der Glasplatte liegt, so daß nach dem Anlegen wuchsstoffhaltiger Agar- 
blöckchen auf der Schmal- bzw. Breitseite die Krümmungsebene der 
Koleoptilen immer mit der Ebene der Glasplatte zusammenfällt, was 


beim Photographieren der Keimlinge von Vorteil ist. 


2. Bereitung des Wuchsstoffagars. 


Der von dem einen von uns (vgl. LaArBACH 1932, LargacH und MascH- 
MANN 1933) festgestellte hohe Wuchsstoffgehalt der Orchideenpollinien 
gestattete, auf einfachem Wege Wuchsstoff in hoher Konzentration zu 
gewinnen. Eine abgewogene Menge lufttrockener Pollinien aus Blüten 
tropischer Orchideen ! wird in einer bestimmten Menge Wasser nach dem 
Aufquellen fein zerdrückt und bei etwa 70°C auf dem Wasserbad 1/, bis 
1/, Stunde erwärmt. Dann werden durch Zentrifugieren der Aufschwem- 
mung die Pollinienteilchen von der Flüssigkeit getrennt. 

Bei den Versuchen mit untergetaucht wachsenden Keimlingen wird 
das Wasser, in dem die Pflanzen zunächst wachsen, ganz oder teilweise 
durch diese Wuchsstofflösung ersetzt. Zur Herstellung von Wuchsstoff- 
agar wird die Lösung mit der gleichen Menge 3% Agar versetzt und 
1/,cem der Mischung genügend warm in einen auf einem Objekttrager 
liegenden Metallring von 2 cm lichtem Durchmesser gegossen. Aus der 
Mitte der Scheibe werden mittels 5 parallel gestellter Rasierklingen 
16 Blöckchen von 4 cmm Inhalt bzw. 1 mm hohe, 2 mm breite Streifen 
beliebiger Länge geschnitten. Die abfallenden Randstücke werden 
gesammelt, eingeschmolzen und können weiter verwendet werden. Nach 
einigen Tagen läßt allerdings die Wirkung schon merklich nach. In 
lufttrocken aufbewahrten Pollirien dagegen bewahrt der Wuchsstoff 
lange Zeit seine volle Wirksamkeit (vgl. LAIBACH und MascHMANN 1933, 

1 Für die Überlassung der Orchideenpollinien sind wir der Direktion des hiesigen 
Palmengartens sowie mehrerer auswärtiger Botanischer Gärten (Berlin, Marburg, 
Heidelberg, Darmstadt) zu Dank verpflichtet. 

Es empfiehlt sich, die Pollinien erst gegen Ende der Blütezeit zu entnehmen, 
da bei manchen lange blühenden Orchideen auch bei vorsichtiger Entfernung 
der Pollinien nicht selten vorzeitiges Abblühen erfolgt. 
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S. 403 und 417, sowie die folgende Tabelle 1, in der die früheren und 
neueren Priifungsergebnisse zusammengefaBt sind). 


Tabelle 1. Wuchsstoffgehalt verschieden alter Pollinien 
von Oncidium Cavendishianum BATEM. 

















Datum Alter Art der |mg Pollinien|MittlereKrim) Zunı der 
der Auf- a 2 Standen Versuchs- 
Versuches Pollinien bewahrung| 1 ccm Agar in Grad pflanzen 
13. 1.33 | 2 Tage vorherfrisch | — 1 19 12 
gesammelt 0,5 14 12 
1 1 20 12 
bel { 0,5 20 12 
13. 3. 33 2 Monate 1 7 12 
dunkel | 05 u + 
13 23 9 
heil* { 0,6 16 9 
13. 7. 33 6 Monate 12 22 9 
dunkel { 0,6 16 9 

















1 Hinter einem Nordfenster des Institutes. 


C. Versuchsergebnisse. 
1. Versuche an untergetauchten Koleoptilen. 

Um festzustellen, ob Wuchsstoff in die Haferkoleoptile auch durch 
die Epidermis einzudringen vermag, wurden Wachstumsuntersuchungen 
an dekapitierten Koleoptilen angestellt. Bei intakten Koleoptilen bestand 
ja die Möglichkeit, daß der von der Spitze gelieferte Wuchsstoff ausreicht, 
um unter den gegebenen Bedingungen die maximale Wachstums- 
geschwindigkeit zu gewährleisten. Bei dekapitierten ist dagegen ein 
Wuchsstoffdefizit vorhanden, so daß beim Eindringen von Wuchsstoff 
mit einer Zunahme der Wachstumsgeschwindigkeit zu rechnen war. 

Die Versuchsanordnung für die Versuche, bei denen die Wachstums- 
messungen mittels des Interferometers vorgenommen wurden, ist auf 
S. 397 beschrieben. Die Koleoptile wächst nach der Dekapitierung zu- 
nächst in Leitungswasser, nach einiger Zeit (Pfeil!) wird dieses durch 
Wuchsstofflösung ersetzt. Die Schnittfläche wurde mit Vaseline ver- 
schmiert, um ein Eindringen der Wuchsstofflösung an dieser Stelle zu 
verhindern; natürlich geschah das auch bei den Kontrollversuchen. 

In der Abb. 1 und 2 ist auf der Abszisse die Zahl der Stunden ab- 
getragen, die seit der Dekapitierung verflossen sind, auf der Ordinate die 
Wachstumsgeschwindigkeit des Koleoptilstumpfes in # pro Minute. 
Wenn man bald nach der Dekapitierung mit der Beobachtung beginnt, 
so stellt man fest, daß die Wachstumsgeschwindigkeit schnell abnimmt, 
meist unter Schwankungen (Abb. 1, Kurve b). Nach etwa 3 Stunden 
erreicht sie ein Minimum, auf dem sie einige Zeit verharrt, um etwa 
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5 Stunden nach der Dekapitierung ziemlich plötzlich wieder anzusteigen 

(vgl. Abb. 2). Worauf diese Wachstumsbeschleunigung, die bei unserer 

Versuchsanordnung regelmäßig nach 4—5 Stunden eintrat, beruht, wurde 
10 











| | zo J 
3 4 I. 6 7 8 
Stunden nach Dekapitierung 
Abb. 1. Wachstumsverlauf dekapitierter, anfangs in Leitungswasser, dann ({) in Wuchs- 
stofflösung untergetaucht wachsender Haferkoleoptilen. 





nicht näher untersucht. Man kann an eine Regeneration der physio- 
logischen Spitze denken. Vielleicht könnte aber auch die Erklärung in 
der Richtung zu suchen sein, die STRUGGER (1933) gewiesen hat (Beein- 
flussung des Plasmas durch Anaerobiose). Jedenfalls mußte die bei 








2- 
a 
% 
> ë 
1 1 1 L l | | a 
0 1 2 3 4 5 7 8 
Abb. 2. Wachstumsverlauf in Leitungswasser untergetaucht wachsender dekapitierter 
Koleoptilen. 


untergetauchten Keimlingen normalerweise auftretende Wachstums- 
beschleunigung bei unseren Versuchen berücksichtigt werden, damit man 
vor Fehlschlüssen bewahrt blieb. Es geschah dies dadurch, daß die 
Wuchsstofflösung zu ganz verschiedenen Zeiten nach der Dekapitierung 
dem Stumpf zugeführt wurde. 

Da es nun gelingt, wie man aus Abb. 1 ersieht (vgl. auch Abb. 1 
unserer vorläufigen Mitteilung), zu jeder Zeit (2-3, 3-4 und 4-5 Stunden 
nach der Dekapitierung) durch Auswechseln des Wassers gegen Wuchs- 
stoff eine Wachstumsbeschleunigung in verhältnismäßig kurzer Zeit 
hervorzurufen, so müssen wir schließen, daß der Wuchsstoff durch die 
Epidermis in die Haferkoleoptile einzudringen vermag. Daß nicht der 
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bloße Wechsel der Flüssigkeit reizauslösend wirkt, folgt daraus, daß 
keine Reaktion eintritt, wenn man im Laufe der Beobachtungszeit das 
Leitungswasser durch neues Leitungswasser ersetzt. 


2. Versuche an nicht untergetauchten Koleoptilen. 

Symmetrisch von zwei Seiten zugefiihrter Wuchsstoff. 

Nunmehr konnte kein Zweifel bestehen, daß auch durch das Anlegen 
von Wuchsstoffagarblöckchen oder -streifen an zwei opponierte Flanken 
eines Koleoptilstumpfes eine Wachstumsförderung zu erzielen sei. Frag- 
lich konnte es nach dem oben Gesagten nur noch sein, ob auch unverletzte 
Keimpflanzen bei dieser Versuchsanordnung mit einer Steigerung ihrer 
Wachstumsgeschwindigkeit reagieren. Daß dies tatsächlich der Fall ist, 
daß also auch intakte Koleoptilen wenigstens anfangs schneller wachsen, 
geht aus Tabelle 2 hervor, in der die Messungen an den mit Wuchsstoff- 
agarstreifen versehenen Pflanzen und den Kontrollpflanzen gegenüber- 
gestellt sind. 


Tabelle 2. Die Wirkung überschüssigen Wuchsstoffes auf die 
Wachstumsgeschwindigkeit intakter Haferkoleoptilen. 














Versuchspflanzen (Anzahl: 15) Kontrollpflanzn (Anzahl: 15) 
Länge Länge | Länge 
Länge der der der 
Zeit der Br ‚Zuwachs Lo ed Zuwachs À 
mm mm mm mm mm mm mm mm 
14. 3. 33, 13 Uhr} .21,0 21,0 — _ 21,5 21,5 _ — 
14.333,17 „ | 28,0 |Él248| 7 38 |256 E 25,6| 41 | etwa 4,1 
14,3. 33, 20 ,, | 33,5 D 27,8 | 5,5 (12,5) | 3,0 (6,8) | 28,7 28,7 | 3,1 (7,2) ar De 
) 
15.3.33, 10 ,, | 41,4 44,1 | 7,9 (20,4) 16,3 38,0 43,5 | 9,3 (16,5) | etwa 14,8 
: (23,1) (22) 


























Nach 4 Stunden sind die Koleoptilen der Kontrollpflanzen um durchschnittlich 
4,1 mm, die der Versuchspflanzen um 7mm gewachsen, während sich die Primär- 
blätter in beiden Fällen um etwa 4 mm gestreckt haben. Nach 7 Stunden betrug 
die Verlängerung der Koleoptilen bei den Kontrollpflanzen 7,2 mm, bei den Ver- 
suchspflanzen 12,5 mm, die der Primärblätter in beiden Fällen etwa 7 mm. Nach 
21 Stunden haben die Koleoptilen der Kontrollpflanzen von dem anfänglichen Vor- 
sprung der Versuchspflanzen ziemlich viel wieder aufgeholt, die Primärblätter sind 
bei beiden etwa gleich stark gewachsen, aber bei den Kontrollpflanzen früher durch- 
gestoßen. Zu Beginn der Versuche maßen die Koleoptilen durchschnittlich 2,1 cm. 

Bei einem anderen Versuche maßen 10 Koleoptilen, die als Kontrollen benutzt 
wurden, durchschnittlich 17,5 mm, 9 weitere, auf deren Spitze ein Wuchsstoff- 
agarblock aufgespießt wurde, durchschnittlich 20,5 mm. Nach etwa 20 Stunden 
hatten die ersteren eine durchschnittliche Länge von 27,8 mm, letztere eine solche 
von 38,1 mm erreicht, der Zuwachs betrug also bei den Kontrollen 10,3 mm (59%), 
bei den Versuchspflanzen 17,6 mm (86%). Das Primärblatt war bei zwei Kontroll- 
pflanzen durchgestoßen und reichte bei den anderen Kontrollen bis dicht unter die 
Koleoptilspitze, während es bei den mit überschüssigem Wuchsstoff versehenen 
Koleoptilen durchschnittlich 4,7 mm hinter der Spitze zurückblieb. 


Planta Bd. 21. 27 
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Ein weiterer Versuch hatte folgendes Ergebnis: 12 Koleoptilen von 17,7 mm 
Länge ohne Wuchsstoffzufuhr hatten nach 24 Stunden eine Länge von 34,7 mm, 
16 Koleoptilen von 19,1 mm Länge mit Wuchsstoffagarwiirfel auf der Spitze 
hatten nach 24 Stunden eine solche von 40,1 mm; der Zuwachs betrug also im ersten 
Fall 17 mm (etwa 100%), im zweiten 21 mm (etwa 110%), also prozentual kein 
großer Unterschied. 

Diese Versuche an intakten, nicht in Wasser wachsenden Keim- 
lingen zeigen dreierlei: 1. daß die Wachstumsgeschwindigkeit durch 
Wuchsstoffzufuhr wenigstens anfangs erheblich gesteigert wird; 2. daß bei 
den Versuchskoleoptilen auch die endgültige Länge zwar größer ist als bei 





Abb. 3. Wuchsstoffagarblöckchen dicht unter der Spitze angesetzt. Beim 3. und 5. Keimling 
sind sie etwas heruntergerutscht. 


den Kontrollen, aber meist nicht beträchtlich; 3. daß das Wachstum 
der Primärblätter nicht beeinflußt wird und sie daher bei den schneller 
wachsenden Versuchskoleoptilen später durchstoßen. 


Einseitig zugeführter Wuchsstoff. 

Jetzt galt es, den Einfluß einseitig dargebotenen Wuchsstoffes zu 
untersuchen. Dabei wurde zunächst geprüft, wie die Höhe, in der die 
Wuchsstoffbléckchen angesetzt werden, den Grad der Krümmung 
beeinflußt. 

a) An 20 Koleoptilen von 4 cm Höhe werden dicht unterhalb der Spitze Wuchs- 
stoffagarblöckchen (Extrakt aus 18,2 mg Laelia-Pollinien in 2 com Agar) angelegt. 
5 Pflanzen (= eine Reihe) 6'/, Stunden nach Versuchsbeginn photographiert 
(Abb.3). Es traten nur geringe Krümmungen in der Spitzenzone auf, mit Aus- 
nahme zweier Keimlinge, bei denen das Agarblöckchen im Laufe des Versuches 
herabgerutscht war. 
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b) 15 Koleoptilen von 3,5cm Höhe; Extrakt aus 9 mg Laelia-Pollinien in | 
lecm Agar. Bléckchen schmalseits etwa in der Mitte angelegt. Nach 2 Stunden | 








Abb. 4. Blöckchen etwa in der Mitte der Koleoptile schmalseits angesetzt. Bei 2 Koleoptilen 
ist während der Vorbereitung zum Photographieren das Blöckchen abgefallen. 


überall Krümmungen; nach 5 Stunden Krümmungen von 10—45°, 5 Keimlinge 
(= eine Reihe) photographiert (Abb. 4). 

c) 10 Koleoptilen; Extrakt aus 15,4 mg verschiedenartiger Pollinien in 1,5 ccm | 
Agar. Bléckchen an der Basis etwas über der Spelze angelegt. Keine Reaktion, | 








Abb. 5. Blöckchen an der Basis der Koleoptile dicht über der Spelze angesetzt (s. Text). 


auch nicht nach 18 Stunden; 5 Pflanzen (= eine Reihe) nunmehr photographiert; 
bei allen Primärblatt inzwischen durchgebrochen (Abb. 5). Der gleiche Wuchsstoff- 
agar verursacht, wenn Blöckchen in der Mitte der intakten Koleoptile angelegt, 
nach 2°/, Stunden Krümmungen von durchschnittlich 16°. 
d) 5 Koleoptilen, 3,5 em lang, 1?/, cm über Spelze beiderseits mit Wuchsstoff- 
agarblöckchen besetzt; es wurde der gleiche Wuchsstoffagar wie bei b) benutzt. 
27* 
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Bei 4 Pflanzen bleibt Koleoptile gerade oder zeigt eine ganz schwache Kriimmung 
(wenn Blöckchen nicht genau gegenüber sitzen), bei der 5. ein Blöckchen gerutscht, 





Abb. 6. Gleiche Blöckchen auf gegenüberliegenden Flanken in gleicher Höhe angesetzt 
4 Keimlinge links; rechts eine Kontrollpflanze). 


daher ausgeschieden. Abb. 6 zeigt links die 4 in gleicher Höhe belegten Koleo- 
ptilen, rechts eine Kontrollpflanze an Stelle der ausgeschiedenen. 

_e) 15 Koleoptilen, 4cm lang, mit je 2 Blöckchen, und zwar 1 em unter der 
Spitze und 1 cm über der Spelze auf der gegenüberliegenden Seite belegt. Ergebnis: 





Abb. 7. Gleiche Blöckchen in verschiedener Höhe auf gegenüberliegenden Flanken angesetzt. 


Doppelkrümmungen. Photographiert nach 6 Stunden (Abb. 7). Gleicher Wuchsstoff- 
agar wie bei a). 

Man sieht aus diesem Versuche, daß die Krümmungsreaktion bei ein- 
seitigem Ansetzen von Wuchsstoffagarblöckchen in der Nähe der Spitze 
intakter Koleoptilen nur schwach ist, nach der Mitte zunimmt und an 
der Basis ganz ausbleibt. Letzteres ist ohne weiteres verständlich, weil 
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in der basalen Zone das Wachstum schon frühzeitig eingestellt wird. Daß 
die Krümmungen bei Ansetzen der Blöckchen dicht unterhalb der Spitze 
geringer sind als beim Ansetzen etwa in halber Höhe der Koleoptile, ist 
wohl in erster Linie darauf zurückzuführen, daß das Streckungswachstum 
an der Spitze gegenüber dem in der Mitte der Koleoptile — in dem Ent- 
wicklungsstadium, in dem sich die Keimlinge befanden — gering ist. Zum 
Wachsen einer Zelle gehört aber nicht nur Wuchsstoff, sondern die Zelle 
muß sich auch in reaktionsfähigem Zustande befinden. Außerdem ist 
zu beachten, daß in der massiven Spitzenzone der Wuchsstoff leichter 
transversal geleitet wird als in den tieferen, hohleylindrischen Zonen. 

Bei allen durch außen an Koleoptilen angesetzte Blöckchen hervor- 
gerufenen Krümmungen beobachtet man, daß sich das Hauptkrümmungs- 
knie nicht unmittelbar an der Ansatzstelle des Blöckchens ausbildet, 
sondern tiefer. Die Krümmung schreitet also nach unten fort. Das ist 
nach der Wuchsstofftheorie des Wachstums verständlich und braucht 
hier nicht näher ausgeführt zu werden (vgl. Du Buy und NUERNBERGE 
1932, S. 476f.). Daß aber auch an der Stelle, an der das Blöckchen sitzt, 
zunächst eine Krümmung wirklich auftritt, konnten wir durch folgenden 
Versuch nachweisen: 

5 Koleoptilen wurde ein kurzes (?/, cm langes) Glasröhrchen, das innen paraffi- 
niert ist, bis zur Mitte übergezogen und dann unmittelbar über das Röhrchen 
ein Wuchsstoffagarblöckchen aufgesetzt, bei 3 Koleoptilen schmalseits, bei 2 breit- 
seits. Die Keimlinge hingen im dampfgesättigten Raum, die Wurzeln tauchten in 
Wasser. Nach einigen Stunden wiesen die Koleoptilen mit schmalseits angelegten 
Blöckchen oberhalb und unterhalb der Röhrchen starke Krümmungen auf, die 
anderen beiden blieben ziemlich gerade. 

Verschiedene Wuchsstoffmengen. 

Wenn man, statt einseitig Wuchsstoffagarblöckchen anzusetzen, eine 
Längsflanke einer -Koleoptile mit einem Wuchsstoffagarstreifen belegt, 
so ist der Reaktionsverlauf ein anderer. 

Zunächst ist der Reaktionsbeginn vorverlegt. In einem Vorversuch 
wurde beobachtet, daß, während mit einem bestimmten Wuchsstoff- 
präparat (12,6 mg Pollinien von Cattleya und Laelia in 2 ccm Agar) beim 
einseitigen Anlegen von Streifen nach 1?/, Stunden schon deutliche, in 
der Mitte beginnende Krümmungen erzielt wurden, die mit Blöckchen 
belegten Koleoptilen noch keine Krümmungen aufwiesen. Nach 17 Stun- 
den waren bei letzteren die Primärblätter durchgebrochen, bei den 
anderen die Koleoptilen so stark gewachsen, daß das Primärblatt weit 
zurückgeblieben war. 

Die eigentlichen Versuche nahmen folgenden Verlauf: 


a) 4 Koleoptilen von der Basis bis Spitze belegt. Nach 1 Stunde Krümmungen 
von etwa 15°. Nach 5 Stunden photographiert (Abb. 8). Die Krümmungen zeigen 
andere Form als bei den mit Blöckchen belegten Koleoptilen, da die belegte Flanke 
auf der ganzen Strecke stärker gewachsen ist als die unbelegte. Die äußerste wuchs- 
stofffreie Spitze hat sich geotropisch schwach aufgerichtet. Nach 19 Stunden 
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nochmals photographiert (Abb. 8a). Die Kriimmungen haben zum Teil 90° 
erreicht; Spitzenteil jetzt starker geotropisch aufgerichtet. Bei der Kontroll- 
pflanze rechts Primärblatt durchgebrochen, bei den Versuchspflanzen noch nicht. 





Abb. 8. Wuchsstoffagarstreifen längs einer Flanke angelegt. Nach 5 Stunden photographiert 
(rechts eine Kontrollpflanze). 


b) 12 Koleoptilen, 3 mm unter Spitze dekapitiert, Schnittfläche mit Vaseline 
verschmiert. Streifen schmalseits von der Spelze bis 2 mm unterhalb Schnittfläche 
angelegt. Nach 5!/, Stunden starke Krümmungen, das Wachstum des Primär- 
blattes hinter dem der Koleoptile zurückgeblieben. Bei 13 Kontrollpflanzen. die 





Abb. 8a. Desgleichen nach 19 Stunden photographiert. 


ebenso dekapitiert worden waren, ragte nach 5!/, Stunden das Primärblatt 3—7 mm 
über den Koleoptilstumpf heraus. 

c) 29 intakte und 26 dekapitierte Keimlinge mit 2—3,8 cm Koleoptillänge 
wurden am 15. 5.33, 154°-16% Uhr, einseitig mii Streifen belegt. Um 16% Uhr 
sind bei den zuerst belegten Koleoptilen schon deutliche Krümmungen vorhanden. 
Um 20 Uhr alle gekrümmt, zum Teil bis 90°, bei den dekapitierten Krümmungen 
durchschnittlich stärker. Um 23° Uhr haben die Krümmungen bei 10 dekapitierten 
und bei 3 intakten Keimlingen 90° und mehr erreicht. Am 16. 5., 9% Uhr, alle 
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photographiert. Abb. 9 gibt, um zu zeigen, welche Grade die Kriimmungen erreichen 
können, nur die 5 am stärksten gekrümmten dekapitierten, unten die 5 am stärksten 
gekrümmten intakten Keimlinge wieder. (Extrakt aus 28,4 mg Pollinien von Lycaste 
Skinneri in 2cem Agar.) 


Man sieht, bei Anlegen von Wuchsstoffagarstreifen auf eine Flanke 
der Koleoptilen erfolgen die Reaktionen früher und erreichen viel höhere 
Grade als bei Anlegen von Blöckehen. Während bei Anwendung der 





Abb. 9. À: dekapitierte (oben) und 5 intakte (unten) Koleoptilen längs einer Flanke mit 
W ffagarstreifen belegt. Nach etwa 18 Stunden photographiert (vgl. Text). 





Srarkschen Methode die Größe des Krümmungswinkels meist weit 
unter 90° bleibt, sehen wir hier Ablenkungen von 180° und mehr 
auftreten (vgl. Abb. 9, obere Reihe). 

Man kann die Menge des zugefiihrten Wuchsstoffes noch auf andere 
Weise staffeln als durch Variieren der Größe der angesetzten Agar- 
stückchen, nämlich durch die Zeit, während deren man sie einwirken läßt. 
Was dann geschieht, darüber geben die folgenden Versuche Auskunft. 


Extrakt aus 14,2 mg Catileya-Pollinien in I!/, ccm Agar. Einseitig, und zwar 
schmalseits Blöckchen angelegt. 


a) 10 Keimlinge. 
8* Uhr: Blöckchen angelegt, blieben bis zum Schluß liegen. 
10% „ 9 gekrümmt, davon 3 schwach, 1 nicht Le 
118 , 9 a 3 5 ET 
144 , 9 w im "Mittel 18°, i 
19% „ 10 M ee 


Die Kriimmungen nehmen bis zur letzten Kontrolle dauernd zu. 
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b) 10 Keimlinge. 

8% Uhr: Blöckchen angelegt, nach 1 Stunde entfernt. 
107 „ 6 gekrümmt, 4 nicht gekrümmt 
1 „8 “ 2.» rn 
127 „8 oa im Mittel 15°, is 
1435 LL] 3 ” etwa 20, 8°, 8°, 7 .. 
1 „ 3 a ganz schwach, ee 


Die Krümmungen viel schwächer als bei a), erreichen nach etwa a 4, Stunden 
ihr Maximum und gehen dann zuriick. 


c) 10 Keimlinge. 
85 Uhr: Blöckchen angelegt, nach 1/, entfernt. 
10% „ 3 gekrümmt, 7 nicht = 
11” ” 9 ” 1 ” 
139. „.;® 2 im Mittel 8°, 1 » » 
138 , 8 ® re je 2 „ „ 
144 , 6 er ganz AS nt» Fe 
198¢ ” 2 ” 8 ” ” 
Maximum dar Utena < etwa 3/, Stunden, dann Riickgang. 
d) 10 Keimlinge. 
9% Uhr: Blöckchen angelegt, ee ann entfernt. 
10%° Uhr: ? gekrümmt, 1 entgegengesetzt gekrümmt, nicht gekrümmt 
113° ” ” 1 ” ” ” ” 
1225 ”„ à Er} im Mittel 7°, 1 ” ” : ” ” 
1330 ” 6 ” ganz schwach, 1 ” ” 3 ” ” 
15% ” 2 ” ” ” ” ” 7 ” ” 
1940 ” 2 ” ” ” 1 ” ” 7 ” ” 
Maximum der Krümmung nach etwa 3!/, Stunden, dann Rückgang. 
e) 9 Keimlinge. 
9% Uhr: Blöckchen angesetzt, nach 71/, Min. entfernt. 
10% Uhr: 5 gekrümmt, sehr schwach, 4 n. gekrümmt 
118 „6 re davon 1 sehr schwach, 3,, »» 
125 ,, 8 ” ee Bey % d. übr. i. Mittel 6° Le 
1335 ” 5 ” ” 2 ” ” 3 deutlich, 4 ” ” 
15% ” 3 ” ” 2 ” ” ” 6 ” „ 
re er pe sehr schwach, 8,, 9 


Maximum der Krümmung nach etwa 31/, Stunden, dann Rückgang. 


Man braucht also die Wuchsstoffagarwürfelchen nicht bis zum Beginn 
der Reaktion anliegen zu lassen, man kann sie vielmehr schon nach kurzer 
Zeit (etwa !/, Stunde) entfernen und erzielt trotzdem deutliche Krüm- 
mungen. Ja, es genügt sogar, wie weitere Versuche zeigten, ein paar- 
mal mit einem Würfelchen über die eine Flanke einer Koleoptile hin- 
zustreichen. Es wird dann offenbar schon genügend Wuchsstoff abgegeben, 
und nach etwa 11/,—2 Stunden treten schwache Krümmungen auf. Läßt 
man Agarblöckchen mit hohem Wuchsstoffgehalt dauernd liegen, so 
werden die Krümmungen immer stärker, bis sie schließlich irreversibel 
werden, wenn die Koleoptilen ausgewachsen sind. Bei kürzer währendem 
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Anliegen der Blöckchen schreiten die Krümmungen zunächst auch weiter, 
gehen aber nachher wieder mehr oder weniger zurück, je nach dem Alter 
der Koleoptilen. 

Eine weitere Möglichkeit, die Wuchsstoffzufuhr zu variieren, besteht 
darin, daß man gleich große Agarblöckchen benützt, aber die Konzentration 
des Wuchsstoffes ändert. Durch die nächste Versuchsreihe sollte gezeigt 
werden, wie dies auf das Reaktionsausmaß wirkt. 

33 mg Catasetum-Pollinien in 1!/, cem Agar (I), auf die Hälfte verdünnt (IL), 
auf ein Viertel verdünnt (III). 

28. 2. 33, 15—15% Uhr: Blöckchen angelegt an je 15 Koleoptilen. 





Zeit I u III 


28. 2. 33, LA. sgme- 5 gekrümmt 2 t 
16%5 Uhr | 12 nicht gekriimmt 1 tordiert 13 nicht gekriimmt 





9 nicht gekriimmt 
175 Uhr 6 t 9 gekrümmt (7 im Mit- | 7 t (3 etwa 
(im 13°) tel 9, 2 schwach) | 10°, 4 sehr schwach) 
9 nicht gekriimmt + 3 tordiert 2 tordiert 
3 nicht gekrümmt 6 nicht gekrümmt 
18% Uhr 7 t 12 gekrümmt (10 im | 8 gekrümmt (5 im Mit- 


gekrümm 
(im Mittel 17°) Mittel 15°, 2 schwach) | tel 12°, 3 schwach) 
2 tordiert 2 tordiert 2 tordiert 
6 nicht gekrümmt 1 nicht gekrümmt 5 nicht gekrümmt 


185 Uhr 8 t 12 gekrümmt (10 im | 8 gekrümmt (6 im 
(im Mittel 18°) Mittel 17°, 2 schwach)| Mittel 11°, 2 schwach) 
2 tordiert 2 tordiert 3 tordiert 


5 nicht gekrümmt 1 nicht gekrümmt A nicht gekriimmt 


20% Uhr | 8 gekriimmt (7 im Mit-| 12 gekrümmt (9 im 8 gekrümmt 
tel er 2 run Mittel 17°, 3schwach) 3 tordiert 











2 tordiert 4 nicht gekrümmt 
6 nicht ar RRES 1 nicht gekriimmt 
1. 3. 33, | 10 regulär gekriimmt/ 12 regulär gekrümmt | 9 regulär gekrümmt 
10% Uhr (im Mittel 49°) (im Mittel 68°) (im Mittel 46°) 


Bei den am Schlusse des Versuches nicht gekriimmten Koleoptilen saßen die 
Wuchsstoffblöckchen nicht ordentlich auf oder waren nach unten gerutscht. 

Man sieht, nicht die stärkste, sondern die mittlere Konzentration ver- 
ursacht hier die stärksten Krümmungen. Also die Krümmung nimmt 
nicht mit höherer Konzentration dauernd zu, sondern nur bis zu einer 
bestimmten Konzentration wird die Wirkung gesteigert, um dann wieder 
abzunehmen. 


Unterschied in der Wirkung bei breit- und schmalseits angesetzten 
Wuchsstoffagarblöckchen. 

Schon bei unseren ersten mit intakten Keimpflanzen angestellten 
Versuchen fiel uns auf, daß die Krümmungen kräftiger ausfallen, wenn 
das Agarblöckchen schmalseits angesetzt wurde. Wir achteten daher bei 
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den weiteren Versuchen mitunter genau darauf, daß in einer Versuchs- 
reihe das Ansetzen ganz gleichmäßig erfolgte. War das der Fall, so bekam 
man auffallend gleichartige Krümmungen, wie man sie bei der STARKschen 
Methode nicht zu erhalten gewöhnt ist. Nun läßt sich diese Gleichmäßig- 
keit der Versuchsanordnung, wenn es sich um große Versuchsreihen 
handelt, nicht immer in der gewünschten Weise durchzuführen ; bei rotem 
Licht kann man z. B. nicht immer sicher erreichen, daß bei allen Ver- 
suchskoleoptilen die Blöckchen genau auf der schmalen Flanke sitzen. 
Wenn man dann aber die in ihrem Krümmungsausmaß von der Norm 





Abb. 10 Bilöckchen etwa in der Mitte der Koleoptile breitseits angesetzt 
(rechts eine Kontrollpflanze). 


abweichenden Koleoptilen nachher bei Licht untersucht, stellt man 
regelmäßig fest, daß bei den zu schwach gekrümmten Koleoptilen 
das Blöckchen nicht genau über dem Gefäßbündel saß. Das war z.B. 
der Fall bei dem Keimling links der Abb. 4, während bei den 4 übrigen 
die Blöckchen tadellos schmalseits aufsaßen. Abb. 10 zeigt dagegen 
5 Keimlinge, die — zur selben Zeit wie die in Abb. 4 wiedergegebenen — 
breitseits mit Blöckchen aus dem gleichen Wuchsstoffagar belegt worden 
waren. Im ganzen waren bei diesem Versuch 10 Koleoptilen schmalseits, 
10 breitseits belegt worden. Nach 81/, Stunden zeigten die ersteren 
Krümmungen von: 8°, 40°, 40°, 40°, 42°, 18°, 10°, 28°, 50°, 38°, die letzteren 
solche von: 0°, 0°, 10°, 0°, etwa 2°, 0°, 0°, 12°, 55°, 0°. Eine nachträgliche 
Untersuchung ergab, daß bei der stark (55°) gekrümmten Koleoptile der 
letzten Reihe das Blöckchen falsch aufsaß (schmalseits!). 

Besonders schön gibt den Unterschied in der Krümmungsreaktion 
Abb. 11 wieder. Es wurden hier aus einer größeren Versuchsreihe die am 
stärksten gekriimmten Keimlinge herausgenommen und nach dem Grade 
der Krümmung geordnet. Die obere Reihe zeigt 5 Keimlinge, bei denen 
die Blöckchen auf der Schmalseite genau über dem Gefäßbündel saßen 
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(an Querschnitten nachträglich festgestellt), bei den Keimlingen der 
unteren Reihe saßen die Blöckchen breitseits an. 

Die Tatsache, daß bei schmalseits angelegten Blöckchen die intakten 
Koleoptilen sich ganz erheblich stärker krümmen, kam uns unerwartet. 
Denn bei dekapitierten Koleoptilen soll gerade umgekehrt beim Auf- 
setzen des Agarblöckchens auf der Breitseite aus anatomischen Gründen 
die stärkere Reaktion erfolgen. Um uns selbst davon zu überzeugen, 
wurde in einer ganzen Anzahl Versuchsreihen nach der Starkschen 





Abb. 11. Obere Reihe: Blöckchen schmalseits angesetzt, untere Reihe: Blöckchen breitseits 
angesetzt. Photographiert nach etwa 19 Stunden. Es sind die stärkst gekrümmten 
Koleoptilen aus einer größeren Versuchsreihe herausgenommen und nach dem 
Krümmungsgrad geordnet worden. 


Methode teils breit-, teils schmalseits aufgesetzt. Dabei wurde möglichst 
sorgfältig darauf geachtet, daß die Blöckchen genau saßen. Sie wurden 
nicht mit einem Tropfen Gelatine festgeklebt, weil ein solcher nicht 
genau genug an der gewünschten Stelle angebracht werden kann. Als 
ganz praktisch hat es sich erwiesen, das Blöckchen zunächst etwas ober- 
halb der Schnittfläche am losgerissenen und etwas hochgezogenen 
Primärblatt anzusetzen und es dann durch Herunterschieben und even- 
tuelles Drehen des Primärblattes an die gewünschte Stelle des Koleoptil- 
querschnittes zu bewegen. Bei den ersten Versuchen waren die Wuchs- 
stoffkonzentrationen zu stark, die Krümmungen daher schwach und 
Unterschiede bei schmal- und breitseitigem Anlegen nicht festzustellen. 
Als eine geeignete Konzentration ermittelt war — Extrakt aus 1—2 mg 
Cattleya-Pollinien in 2 cem Agar erwies sich als günstig — wurden in 
einer ganzen Reihe von Versuchen durchschnittlich stärkere Krümmungen 
bei schmalseitigem als bei breitseitigem Ansetzen erzielt; jedenfalls aber 








F. Laibach und P. Kornmann: 








Abb. 12. An 10 ag on ae (oben) Bléckchen schmalseits, an 9 weitere (unten) 
Nach 3 Stunden photographiert. 
































Abb. 13. Schema der Vi h d 

für den in Abb. 14 wiedergegebenen Ver- 

such. Links steht ein Gewebestreifen mit, 

rechts einer ohne Gefäßbündel über; oben 
darauf sitzt Wuchsstoffagarblock. 


Schnittflächen wurden mit Vaseline verschmiert. 


krümmten sich in letzterem Falle 
die Koleoptilen nicht stärker (vgl. 
Abb. 12). 

Sprachen die bisherigen Ver- 
suche schon dafür, daß'die schmale, 
dasGefäßbündel enthaltendeFlanke 
bei dem Wuchsstofftransport in der 
Koleoptile eine andere Bedeutung 
als die Breitseite hat, so machen 
es folgende Experimente zur Ge- 
wißheit. 

Aus Koleoptilstümpfen wurde, 
wie es Abb. 13 zeigt, oben ein 
Sektor herausgeschnitten, so daß 
ein Streifen übrigblieb, der im einen 
Fall ein Gefäßbündel enthielt, im 
anderen Fall nicht. Oben auf den 
Streifen wurde dann ein winkelig 
geschnittenes Wuchsstoffagarstück- 
chen aufgelegt, und die übrigen 
In 2 Versuchsreihen 


wurden 18 Keimlinge mit Gefäßbündel und 16 ohne Gefäßbündel 
benutzt. Nach 3 Stunden zeigten erstere eine deutliche Krümmung, 
während die letzteren nicht oder nur schwach gekrümmt waren. Eine 
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Versuchsreihe ist in Abb. 14 wiedergegeben und läßt den Unterschied 
sehr deutlich erkennen. 





Abb. 14. Koleoptilstümpfe mit überstehenden bündelfreien (oben) und bündelhaltigen 
(unten) Gewebestreifen, denen oben Wuch aufgesetzt sind. 





D. Besprechung der Ergebnisse. 

Durch die geschilderten Versuche wurde zunächst gezeigt, daß Wuchs- 
stoff aus Orchideenpollinien relativ leicht durch die Epidermis der Hafer- 
koleoptile einzudringen vermag. Die Epidermis ist aber von einer, wenn 
auch zarten, Kutikula überzogen. Mithin kann Wuchsstoff auch durch 
die Kutikula hindurchgehen. Dieser Nachweis ist vielleicht nicht so un- 
wichtig, wie es zunächst scheinen möchte. Nimmt doch van DER Wey 
(1932, S. 489f.) als Transportweg für den Wuchsstoff die Zellmembranen 
mit dazugehörendem wandständigem Plasma an, wobei er sich vorstellt, 
daß die Hautschicht des Protoplasten und die Zellwand nicht verschiedene 
Organe sind, sondern die erstere als Zellsubstanz ‚in statu nascendi“ 
angesehen werden kann. Die Protoplasten der einzelnen Zellen sollen 
nicht nur durch die Plamodesmen verbunden sein, sondern eine Plasma- 
kontinuität soll durch den Plasmagehalt der ganzen, jungen Zellmem- 
branen hergestellt werden. Soll man nun aber auch annehmen, daß die 
Kutikula in ähnlicher Weise von Plasma durchsetzt sei? Wenn nicht, 
dann müßte der Wuchsstofftransport hier anders stattfinden. Bevor 
man auf diese Frage aber näher eingeht, scheint es uns notwendig zu 
prüfen, ob Wuchsstoff auch durch kräftigere Kutikularschichten ins 
Innere des Pflanzenkörpers einzudringen vermag. 
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Durch Zufuhr von Wuchsstoff in intakte Haferkoleoptilen kann, wie wir 
weiter gezeigt haben, das Wachstum allseitig, bzw. einseitig erheblich 
beschleunigt werden. Daraus folgt, daß normalerweise die Spitze einer 
etiolierten Haferkoleoptile nicht soviel Wuchsstoff liefert, wie notwendig 
wäre, damit unter den jeweiligen sonstigen Bedingungen immer ein maxi- 
males Wachstum stattfindet. Das war nicht unbedingt zu erwarten, und 
deshalb wurde anfangs mit dekapitierten Keimlingen gearbeitet, wo 
ja ein Wuchsstoffdefizit vorhanden sein muß. Man konnte es auch nicht 
aus den Ergebnissen von Versuchen an intakten Wurzeln schließen, an 
denen N. NieLsen und (1930) CuoLopxy (1931) festgestellt haben, daß 
Zufuhr von Wuchsstoff das gewöhnliche Wachstum bedeutend, unter 
Umständen bis zum Stillstand hemmen kann. Das war hier voraus- 
zusehen, da man weiß, daß dekapitierte Wurzeln schneller wachsen als 
intakte, und daß Wuchsstoffzufuhr bei dekapitierten Wurzeln das Wachs- 
tum verlangsamt (CHoLopNy 1924). Daraus folgte ja, daß in intakten 
Wurzeln nicht soviel Wuchsstoff vorhanden sein kann, daß eine weitere 
Zufuhr wirkungslos bleiben muß. Bei intakten Koleoptilen, bei denen 
ja der Wuchsstoff nicht wachstumshemmend, sondern — fördernd wirkt, 
konnte das jedoch sehr wohl der Fall sein. 

Die Wachstumsmessungen an Koleoptilen, denen allseitig Wuchsstoff 
zugeführt wurde, zeigen, daß nur im Anfang eine starke Wachstums- 
beschleunigung stattfindet, daß aber später die Kontrollpflanzen stärker 
wachsen. In ihrer Endlänge weichen daher die Versuchs- und Kontroll- 
pflanzen meist nicht stark voneinander ab. Das spricht dafür, daß das 
Tempo der Entwicklung bei den mit Wuchsstoff überfütterten Koleo- 
ptilen beschleunigt wird, daß sie daher früher in den absteigenden Ast 
der großen Wachstumsperiode eintreten, daß aber eine wesentlich 
stärkere Streckung als Endergebnis der Wachstumsvorgänge bei ihnen 
nicht erfolgt (vgl. hierzu die Auffassungen CHoLopnys 1931, S. 214). 

Eines der merkwürdigsten Ergebnisse unserer Untersuchungen ist 
die Tatsache, daß einseitige Zufuhr von Wuchsstoff durch die Epidermis 
außerordentlich starke Krümmungen hervorruft (bis zu 180 und mehr 
Grad), viel stärkere als beim Aufsetzen von Wuchsstoffagarblöckchen 
auf die Schnittfläche dekapitierter Koleoptilen. Nun haben wir aller- 
dings auch bei Verwendung der Srarkschen Methode mitunter stärkere 
Kriimmungen erhalten (50° und darüber), und auch SEUBERT (1925) 
bildet dekapitierte Keimlinge ab, die sich z. B. bei Verwendung von 
Agar mit Speichel recht stark, zum Teil über 90° gekrümmt haben; 
aber diese starken Krümmungen traten nie so regelmäßig auf und 
erreichten nie solche Ausmaße wie bei unseren intakten Koleoptilen. 
Wie ist dies zu verstehen? Das kann nicht etwa daran liegen, daß 
wir stärkere Präparate benutzt haben. Denn bei dekapitierten und 
intakten Koleoptilen haben Präparate, die eine gewisse Konzentration 
überschreiten, eine schwächere Wirkung als solche von geringerer Wuchs- 
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stoffkonzentration. Es kann auch nicht nur dadurch bedingt sein, daß, 
wie es vielfach bei unseren Versuchen geschah, die ganze Länge der 
Koleoptile mit einem Wuchsstoffagarstreifen besetzt wurde. Denn wenn 
auch dabei die stärksten Reaktionen erzielt wurden, so genügte doch auch 
schon das Ansetzen von kleinen Blöckchen an die Schmalseite einer 
intakten Koleoptile, um Kriimmungen von über 90° auszulösen. Die 
einzige Erklärungsmöglichkeit sehen wir darin, daß eine transversale 
Verbreitung des Wuchsstoffes auf der Schnittfläche einer dekapitierten 
Koleoptile viel leichter stattfindet als im Innern der Koleoptile und auf 
deren äußerer Oberfläche. Daß dekapitierte Koleoptilen, denen Wuchs- 
stoff von außen durch die Epidermis einseitig zugeführt wird, sich noch 
etwas stärker krümmen als intakte, ist wegen des starken Wuchsstoff- 
defizites der ersteren ohne weiteres verständlich. 


Niemals setzt sich die Krümmung weder bei dekapitierten noch bei 
intakten Koleoptilen nach oben hin fort, vielmehr bleibt das obere Stück 
gerade, oder aber es wird geotropisch aufwärts gekrümmt. Das ist 
der erste ganz einwandfreie Beweis für den ausschließlich basalen 
Transport! des Wuchsstoffes. Bei Verwendung von Blöckchen beginnt 
die Krümmung an der Stelle, wo das Blöckchen sitzt, und schreitet 
nach unten fort. Die Versuche, bei denen gleich große Blôckchen auf 
entgegengesetzten Flanken, aber verschieden hoch angesetzt wurden, 
und bei denen S-förmige Krümmungen auftraten, zeigen, daß die Wuchs- 
stoffkonzentration bei diesem basalwärts gerichteten Transport schnell 
abnehmen muß, oder, daß schon sehr geringe Unterschiede in dem Wuchs- 
stoffgehalt zweier opponierter Flanken genügen, um Krümmungen aus- 
zulösen. Für letztere Auffassung spricht die Beobachtung, daß beim 
Ansetzen zweier gleicher Blöckchen auf gegenüberliegenden Flanken 
schon eine ganz kleine Verschiebung gegeneinander in Richtung der 
Längsachse genügt, um eine, wenn auch schwache Krümmung zu ver- 
anlassen. Deshalb waren auch alle unsere Versuche, bei denen wir durch 
Zufuhr von Wuchsstoff verschiedener Konzentration auf zwei opponierten 
Flanken den Konzentrationsunterschied, der eben noch eine Krümmung 
auslöst, feststellen wollten, nicht eindeutig. Die beobachteten Krüm- 
mungen konnten nämlich auch dadurch verursacht sein, daß die Blöck- 
chen nicht genau in gleicher Höhe saßen. 


Daß beim Ansetzen der Blöckchen in der Mitte der Koleoptile die 
kräftigsten Reaktionen beobachtet wurden, hängt wohl in erster Linie 
damit zusammen, daß sich hier die Zone des stärksten Wachstums be- 
findet. So kommt es auch, daß beim Ansetzen von Wuchsstoffagarstreifen 
die Krümmung etwa in der Mitte der Koleoptile beginnt, um von da 
nach oben (soweit der Agar reicht) und unten fortzuschreiten. Durch die 


1 Die Versuche an dekapitierten Koleoptilen und an Koleoptileylindern ließen 
immer noch die Möglichkeit offen, daß hier nicht normale Verhältnisse vorlagen. 
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Kriimmung kommen dann natiirlich Teile der Koleoptile in eine geo- 
tropische Reizlage. Niemals aber kam bei den von uns verwandten 
Wuchsstoffkonzentrationen unterhalb des Blöckchens bzw. auf der mit 
Agarstreifen belegten Strecke der negative Geotropismus zum Durch- 
bruch, ein Zeichen, daß durch die Schwerkraft eine Verschiebung des 
Wuchsstoffes von der Oberseite nicht so schnell erfolgt, wie aus dem 
Agar Wuchsstoff zuströmt. 

Schwer in Einklang zu bringen mit gewissen Befunden van DER 
Weys (1931) ist der von uns erbrachte Nachweis, daß von der Schmal- 
seite zugeführter Wuchsstoff stärkere Krümmungen hervorruft als von 
der Breitseite gebotener. VAN DER Wey (a. a. O., S. 488) hält einen 
Wuchsstofftransport durch die Gefäßbündel für ausgeschlossen und 
begründet das damit, daß auf der Breitseite, d. h. zwischen den beiden 
Gefäßbündeln aufgesetzte Wuchsstoffagarwürfelchen beträchtlich stärkere 
Krümmungen hervorrufen als schmalseits, d. h. über einem der Gefäß- 
bündel aufgesetzte. Das soll anatomische Gründe haben. 

Falls die Gefäßbündel für den Transport wesentlich in Betracht kämen, 
so müßte der breitseits zugeführte Wuchsstoff in beiden Bündeln 
fließen, und daher müßten die Krümmungen nur sehr gering ausfallen. 
Letzteres ist nun aber in der Tat nach unseren immer wieder gemachten 
Erfahrungen im Gegensatz zu der Annahme VAN DER Weys regelmäßig 
der Fall: Sitzen die Blöckchen oder Streifen zwischen den Gefäßbündeln 
auf der Breitseite, so ist die Krümmung unverhältnismäßig geringer, 
als wenn sie schmalseits angelegt werden, wenigstens bei Darbietung 
des Wuchsstoffes durch die intakte Epidermis. Aber selbst bei Auf- 
setzen der Blöckchen auf die Schnittfläche dekapitierter Koleoptilen 
besteht zum mindesten kein Unterschied bei schmal- und breitseitiger 
Darbietung des Wuchsstoffes, meist wird sogar bei genauem Arbeiten 
ohne Verwendung von Gelatinetrépfchen zum Ankleben der Wuchsstoff- 
agarwürfelchen eine Förderung der Krümmungsreaktion auf der Schmal- 
seite beobachtet. Die stärksten Krümmungen werden bei intakten 
Koleoptilen dann erzielt, wenn das Blöckchen oder der Streifen genau 
über dem Gefäßbündel sitzt; eine geringfügige seitliche Verschiebung 
hat schon eine ganz auffällige Schwächung der Krümmungsreaktion zur 
Folge. 

Daraus muß geschlossen werden, daß entweder die Krümmung über 
die schmale Flanke hinweg leichter erfolgt als über die breite Flanke, oder 
daß der Wuchsstoff auf der Schmalseite ausschließlicher basal geleitet 
wird als auf der Breitseite. Gegen die erste Möglichkeit spricht die Tat- 
sache, daß geotropisch gereizte Koleoptilen zum mindesten nicht schlechter 
reagieren, wenn die lange, als wenn die kurze Querschnittsachse horizontal 
liegt. Für die zweite Möglichkeit läßt sich aber vor allem auch noch der 
Ausfall der Versuche ins Feld führen, bei denen die Wuchsstoffagar- 
stückchen den über den Koleoptilstumpf überstehenden Gewebestreifen 
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mit bzw. ohne Gefäßbündel aufgesetzt waren, und bei denen im ersten 
Fall Kriimmungen, im letzten Fall dagegen keine oder sehr undeutliche 
erzielt wurden. 

Daraus nun aber zu schließen, daß die Leitbündel oder Teile derselben 
den basalwärts gerichteten Wuchsstofftransport vermitteln oder daran 
beteiligt sind, scheint uns trotzdem nicht berechtigt. Er kann ebensogut 
durch das Parenchym in der Umgebung der Leitbündel erfolgen. Daß 
Parenchym Wuchsstoff leitet, ist sicher. Sonst wäre ja ein Quertransport 
nicht denkbar. Auch basalwärts leitet bündelloses Parenchym, wie im 
hiesigen Institute an anderen Versuchsobjekten festgestellt wurde (von 
G.Maı, unverôffentlicht). Daß aber die Leitbündel am Wuchsstoff- 
transport beteiligt sind, ist noch nie bewiesen worden. Wenn F.W. Went 
(1932) das Leptom, speziell die Geleitzellen, als Transportwege ansieht, 
so entbehrt dies vorläufig jeglicher Grundlage. Aber ebenso unbegründet 
ist die Auffassung VAN DER WEys, nach der die Leitbündel für den Trans- 
port völlig ausscheiden sollen; denn sein Argument, daß breitseits zu- 
geführter Wuchsstoff stärkere Krümmungen verursachen würde als 
schmalseits zugeführter, ist ja auf Grund unserer jetzigen Versuchs- 
ergebnisse nicht mehr haltbar. Übrigens sind auch von anderer Seite 
(SCHUMACHER, 1933, S. 712) gewichtige Bedenken geäußert worden. 
Auch die Tatsache, auf die F. A. F.C. Went (1933, S. 3) hinweist, daß 
man bei der Haferkoleoptile die Gefäßbündel durchschneiden kann, ohne 
den Wuchsstofftransport zu stören, beweist nur, daß er auch im Paren- 
chym, nicht aber, daß er ausschließlich im Parenchym stattfindet. Die 
Frage, welche Rolle die Leitbündel beim Wuchsstofftransport spielen, 
bedarf also, wie man sieht, dringend weiterer Untersuchungen, die zur 
Zeit im hiesigen Institute durchgeführt werden. 


'E. Zusammenfassung. 

Wuchsstoff dringt auch durch die Epidermis in die Haferkoleoptile 
ein und verursacht eine Wachstumsbeschleunigung sowohl bei dekapi- 
tierten (mit Wuchsstoffdefizit) als auch bei intakten Keimpflanzen (mit 
normalem Wuchsstoffgehalt). 

Die durch einseitiges Anlegen von Wuchsstoffagarblöckchen oder 
-streifen verursachten Krümmungen können Grade erreichen, wie sie 
bei Anwendung der Starkschen Methode nicht erzielt werden. Die Ab- 
lenkung der Spitze kann 180° und darüber betragen. 

Bei Verwendung von Wuchsstoffagarblöckchen ist die Reaktion sehr 
schwach beim Anlegen an der Spitze, sie wird stärker beim tieferen 
Anlegen bis etwa zur Mitte und nimmt nach unten wieder ab. Das 
hängt im wesentlichen mit der verschiedenen Wachstumsgeschwindig- 
keit in den aufeinanderfolgenden Zonen zusammen. 

Werden Wuchsstoffagarstreifen einseitig aufgelegt, so beginnt die 
Reaktion früher als beim Anlegen von Bléckchen mit Wuchsstoff gleicher 
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Konzentration. Auch erstreckt sich die Kriimmung fast auf die ganze 
Zone, an der der Wuchsstoffstreifen anliegt. 

Niemals greift die Krümmung auf die apikalswärts vom Wuchs- 
stoffagarblöckchen oder -streifen gelegenen Zonen über — ein Zeichen, 
daß der Langstransport des Wuchsstoffes auch in der intakten Koleoptile 
nur basalwärts erfolgt. 

Die Wuchsstoffagarblöckchen oder -streifen brauchen nicht bis zum 
Sichtbarwerden der Reaktion anzuliegen, es genügt eine etwa viertel- 
stündige Einwirkung, ja ein mehrmaliges Streichen einer Flanke mit 
Wuchsstoffagar, um nachher eine Reaktion auszulösen. 

Mit Steigerung der Konzentration des dargebotenen Wuchsstoffes 
nimmt die Reaktion zu, aber nur bis zu einem gewissen Punkte, um dann 
bei höherer Konzentration wieder abzunehmen (seitlicher Wuchsstoff- 
transport!). 

Von der Schmalseite der Koleoptile zugeführter Wuchsstoff ver- 
ursacht stärkere Krümmungen als breitseits gebotener. Das kommt 
daher, daß die Gewebe der Schmalseite den Wuchsstoff ausschließlicher 
basalwärts leiten als die der Breitseite. Ob das Leitbündel am Transport 
beteiligt ist, bleibt vorläufig unentschieden. 


Fräulein Hizpe Kocx danken wir auch an dieser Stelle bestens für 
die freundliche Unterstützung bei der Durchführung unserer Versuche. 
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ÜBER DIE AZIDITATSVERHALTNISSE IN DEN EPIDERMIS. 
UND SCHLIESSZELLEN BEI RUMEX ACETOSA IM LICHT UND 
IM DUNKELN. 


Von 
J. PEKAREK. 
(Mit Unterstützung der Osterreichisch-Deutschen Wissenschaftshilfe !.) 


Mit 7 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 6. November 1933.) 


Einleitung. 

Die Frage, in welcher Weise die Epidermis- und Nebenzellen am 
Spiel der Spaltöffnungsbewegungen beteiligt sind, hat bis heute eine 
befriedigende Aufklärung nicht gefunden. Die allgemeine Auffassung 
geht dahin, ihnen entweder überhaupt keine oder höchstens eine unter- 
geordnete Rolle bei den in Frage stehenden Bewegungsvorgängen zu- 
zusprechen. Zwar wurde nie bestritten, daß die Epidermiszellen in wasser- 
gesättigtem Zustand einen gewissen Druck auf die Schließzellen ausüben ; 
doch konnte man daraus einen maßgebenden Einfluß auf die Spaltbreite 
nicht ersehen, denn die durch Wasserverlust und Wasseraufnahme allein 
bedingten Turgorschwankungen der Neben- bzw. Epidermiszellen er- 
schienen gegenüber den gewaltigen Turgoränderungen in den Schließ- 
zellen offener und geschlossener Spalten außerordentlich gering (vgl. 
KissELEW 19252). Außerdem hat man festgestellt, daß die Schließzellen 
die stomatären Bewegungen mit einer Reihe von Zustandsänderungen 
begleiten, die augenfällig in Erscheinung treten, während, bis auf wenige 
Ausnahmen (STRUGGER und WEBER 1926; RICHTER und DWOREZKAIA 
1927), in den Epidermis- und Nebenzellen ähnlich markante Änderungen 
nicht aufgezeigt werden konnten. Das Tatsachenmaterial, das die Schließ- 
zellenforschung zutage förderte, führte zu Theorien, welche die Schließ- 
und Öffnungsbewegungen zu erklären vermochten, ohne die Verhältnisse 
in den Epidermiszellen weiter berücksichtigen zu müssen. 

Prüft man, in welcher Weise der Einfluß der Neben- und Epidermis- 
zellen auf die Spaltöffnungsbewegung untersucht wurde, so findet man, 


1 Der Österreichisch-Deutschen Wissenschaftshilfe erstatte ich mit dieser Arbeit 
einen kleinen Teil des Dankes, den ich ihr schulde. 
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daß man sich in der Hauptsache mit Bestimmungen ihrer osmotischen 
Werte bei offenen und geschlossenen Spalten begnügte. Als einer der 
ersten hat KoHL (1895) auf Grund der Annahme, ,,die Nebenzellen und 
übrigen Epidermiszellen müßten bei der Bewegung der Stomata eine 
hervorragende Rolle spielen“, die „Turgorverhältnisse‘‘ ! bei einer Reihe 
von Pflanzen am lebenden Blatt bestimmt; nach seinen Angaben ist der 
osmotische Wert der Schließzellen bei Grenzplasmolyse in der Regel 
größer als der der Nebenzellen und dieser wiederum größer als der der 
Epidermiszellen. Die Relation: Schließzellen < Nebenzellen { Epidermis- 
zellen, oder Schließzellen < Neben- = Epidermiszellen wird hingegen 
seltener erfüllt. Später hat HAGEN (1916) versucht, den osmotischen 
Wert der Schließ- und Nebenzellen zu ermitteln; die Bestimmung dieser 
Werte ist ihm nicht geglückt, aber er findet bei gewissen wintergrünen 
Blättern im Winter mehr Zucker in den Nebenzellen als in den Schließ- 
zellen. Daraus schließt er, „daß unter gewissen Bedingungen auch die 
Nebenzellen auf den Zustand der Spalte einwirken“. Etwas früher 
schildert ILsın (1915) den gewaltigen Unterschied im osmotischen Wert 
der Schließzellen offener und geschlossener Spalten im Gegensatz zu 
dem der Epidermiszellen. Diese machen nur unbedeutende Schwankungen 
durch, die zum Bewegungswechsel der Schließzellen nicht in unmittel- 
barer Verbindung zu stehen scheinen. Ähnliche Ergebnisse finden wir 
bei STEINBERGER (1922) und KissELEw (1925a). Namentlich Frau STEIN- 
BERGER kommt auf Grund ihrer Ergebnisse zu dem Schluß, die Neben- 
und auch die Epidermiszellen verhielten sich beim Spiel der Spaltöffnungen 
vollkommen passiv ; ihr osmotischer Wert sei invariabel. Hierzu haben aber 
schon STRUGGER und WEBER (1926) bemerkt, „daß Frau STEINBERGER 
bei zwei von ihren Versuchspflanzen (Armeria, Statice) beim Spalten- 
verschluß durch Welken eine nicht unbeträchtliche Erhöhung des osmo- 
tischen Wertes der Nebenzellen festgestellt hat, während in den Schließ- 
zellen dabei eine starke Senkung des osmotischen Wertes eintrat; STEIN- 
BERGER scheint aber diesem Antagonismus ksinerlei Bedeutung bei- 
gemessen zu haben“. 

Wir sehen also, wie sehr die wenigen Angaben einander widersprechen. 
Zudem lassen sich, wie Untersuchungen von URSPRUNG und BLUM (1924) 
gezeigt haben, aus Bestimmungen des osmotischen Wertes bei Grenz- 
plasmolyse keinerlei Schlüsse auf die Druckverhältnisse benachbarter 
Zellen ziehen; „für die Wasserversorgung und damit für den Bewegungs- 
mechanismus der Schließzellen ist nur die Saugkraftdifferenz Schließ- 
zelle—Epidermis“ von Bedeutung. In dieser Hinsicht liegen aber noch 
kaum Untersuchungen vor. Damit muß man den Schluß: ,,weil die Neben- 
bzw. Epidermiszellen in ihrem osmotischen Wert bei Grenzplasmolyse 
variabel bzw. nichtvariabel sind, verhalten sie sich aktiv bzw. passiv 
bei den Bewegungsvorgängen der Spaltöffnungen‘ als nicht stichhaltig 
1 Gemeint ist der osmotische Wert der Zellen bei Grenzplasmolyse. 
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zurückweisen. Bestimmungen des osmotischen Wertes bei Grenz- 
plasmolyse, wie sie bis nun vorliegen, genügen nicht zur Entscheidung 
dieser Frage. 

Fragen wir uns, ob in den Neben- bzw. Epidermiszellen anders- 
geartete Zustandsänderungen als Begleiterscheinung der Spaltenbewegung 
nachgewiesen worden sind. Auf den eigenartigen Wechsel im Zucker- 
gehalt der Nebenzellen bestimmter winterharter Blatter (HAGEN 1916) 
wurde bereits hingewiesen; diese Ergebnisse sind jedoch bis jetzt nicht 
bestätigt worden. In neuerer Zeit ist von STRUGGER und WEBER (1926) 
bei Galium mollugo ein eigenartiger Antagonismus zwischen dem Stärke- 
gehalt der Schließzellen einerseits und dem der Neben- und übrigen Epi- 
dermiszellen andererseits aufgefunden worden. ‚Wird in den Schließzellen 
die Stärke abgebaut, so wird in den Nebenzellen die Stärke aufgebaut‘ 
und umgekehrt. Sie deuten diese Ergebnisse zugunsten der Annahme, 
„daß die Nebenzellen, ja auch die Epidermiszellen eine aktive Rolle 
bei der Spaltenregulation spielen“. Sie vermuten ferner, dieser Stärke- 
wechsel in den Neben- bzw. Epidermiszellen ginge mit Änderungen 
des osmotischen Wertes Hand in Hand. RıcHTER und DWORETZKAJA 
(1927) haben die Angaben von STRUGGER und WEBER (1926) bezüglich 
des Stärkegehaltes der Neben- und Epidermiszellen bestätigt; sie wenden 
sich aber gegen ihre Schlußfolgerungen, da nach ihren eigenen Versuchen 
der osmotische Wert der Nebenzellen im Gegensatz zu dem der Schließ- 
zellen verhältnismäßig niedrig und von der Gegenwart oder Abwesenheit 
der Stärke vollkommen unabhängig war. 

Das ist meines Wissens alies, was sich zu diesen Fragen an Ergebnissen 
in der Literatur vorfindet, wenn man von einigen Angaben und Über- 
legungen älterer Forscher, wie SCHWENDENER (1881), LEertGEB (1888), 
BENECKE (1892) und Darwin (1898) absieht. 

Uberblicken wir das Gesagte, so ergibt sich, daß die Auslegungen 
der bisher vorliegenden Ergebnisse für oder gegen eine Beteiligung der 
Neben- bzw. Epidermiszellen an den Bewegungsvorgängen der SchlieB- 
zellen einer Kritik nicht standhalten können. Sicher steht es außer 
jedem Zweifel, daß die physiologischen Veränderungen in den SchlieB- 
zellen selbst in erster Linie für die Bewegungsvorgänge der Spaltöffnungen 
verantwortlich gemacht werden müssen. Die auf SCHWENDENER (1881) 
zurückgehende Auffassung jedoch, die Nebenzellen bzw. Epidermis- 
zellen kämen für diese Bewegungsvorgänge nicht in Betracht, bedarf 
weiterer Prüfung, um so mehr, als aus neueren Arbeiten über stomatäre 
Transpiration hervorgeht, daß sie kaum zu Recht bestehen dürfte. 
Namentlich die Untersuchungen von StALFELT (1927, 1928, 1929) be- 
stärken uns in dieser Hinsicht. Seine gründliche und weitgehende Ana- 
lyse der stomatären Bewegungen auf Grund statistischer Messungen der 
Spaltbreite hat eine ganze Reihe von Tatsachen ergeben, die nicht im 
Sinne der obigen Auffassung sprechen. Unter anderem findet er, daß 
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die SchlieBzellen im wassergesättigten Zustand des Blattes eine recht 
beträchtliche Zusammenpressung durch den Turgor der Epidermiszellen, 
aber auch durch den der Palissadenzellen erleiden. Weiterhin hat er nach- 
gewiesen, in welcher Weise die Turgorverhältnisse nicht nur der Schließ- 
zellen, sondern auch die der Epidermiszellen für den Spaltöffnungs- 
zustand maßgebend sind. Er konnte zeigen, daß nicht allein Zustands- 
änderungen der Schließzellen die Öffnungs- und Schließbewegungen 
auslösen; sie können auch durch Änderungen des Wassergehaltes der 
Epidermiszellen und der übrigen Gewebe bedingt sein (vor allem inner- 
halb des „passiven Reaktionssystemes‘‘ im Sinne STÂLFELTS), und 
nicht selten ist dies die primäre Ursache. Danach ist die stomatäre 
Bewegung mit eine Funktion der Wasserbilanz des ganzen Blattes. 
„Der Reaktionsmechanismus der Stomata ist,‘ wie SeYBoLp (1930) sich 
ausdrückt, ‚in das physiologische Getriebe des ganzen Blattgewebes ein- 
bezogen, und ein autonomes Verhalten der Schließzellen ist in keinem 
Falle möglich.‘ 

Gerade in Hinblick auf die SrÄLreLtschen Untersuchungen scheint 
es sich zu lohnen, das Studium des zellphysiologischen Verhaltens der 
Neben- und Epidermiszellen bei geöffneten und geschlossenen Spalten 
erneut in Angriff zu nehmen. Die bisher verwendeten Methoden haben 
eine zufriedenstellende Lösung nicht geben können. Wir wollen es darum 
mit anderen Methoden versuchen, die vielleicht geeignet sind, neue 
Gesichtspunkte in unser Problem hineinzutragen. Meiner Meinung nach 
vermag dies zum Teil die vitale Färbung, wie ich in den nachfolgenden 
Ausführungen zu zeigen versuchen werde. Wohl wurde sie schon wiederholt 
beim Studium der Stomataphysiologie als Hilfsmittel herangezogen 
(Beyer 1929; KısseLew 1925b; Linspaver 1926, 1927; Sayre 1923, 
1926; ScarrH 1926, 1929, 1932; WeBer 1930), allerdings in erster Linie 
bei der Erforschung der Physiologie der Schließzellen. Die Frage, die 
sich daher für uns ergibt, ist folgende: Vermag die vitale Färbung uns 
darüber Auskunft zu geben, ob die Neben- und Epidermiszellen am Spiel 
der Spaltöffnungsbewegungen aktiv beteiligt sind oder nicht? Allgemein 
gefaßt: Ist die vitale Färbung in der Lage, einen Beitrag zur Physiologie 
der Epidermis zu liefern ? 

In diesem Sinne sind die nachfolgenden Ausführungen aufzufassen. 
Die Untersuchungen sind noch nicht abgeschlossen, beziehen sich bis nun 
hauptsächlich auf eine Pflanze; aber es stehen jetzt schon Tatsachen 
fest, die mir einer Veröffentlichung wert erscheinen. 


Material. 
Die Beobachtungen wurden in der überwiegenden Mehrzahl an 
Blättern von Rumex acetosa durchgeführt, und zwar in den Monaten 
September, Oktober. 
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zu bemerken: Die einschichtige Epidermis besteht aus plattenférmigen Zellen, 
deren Seitenwände buchtig gewellt sind. Neben den noch zu besprechenden Spalt- 
öffnungsapparaten führt sowohl die Epidermis der Ober- als auch die der Unterseite 
in seichten Vertiefungen Drüsenhaare. Diese bestehen aus einem zweizelligen FuBteil, 
der als Ganzes einen elliptischen Grundriß aufweist, aus zwei ähnlich gestalteten 
Stielzellen und-- ‚aus einem vierzelligen Köpfchen. Die an die Schließzellen an- 
grenzenden Epidermiszellen unterscheiden sich in der Regel nicht in der Form 
von den übrigen Oberhautzellen, wohl aber in ihrer Größe, weshalb wir sie als Neben- 
zellen ansprechen wollen. Die Schließzellen selbst führen reichlich Chloroplasten ; 
in ihrem Bau weichen sie von dem allgemeinen Dikotylentypus ab, wie die Beobach- 
tung an einem median geführten Querschnitt lshrt. Für das erste ist die Außen- und 
Innenwand der Schließzelle ziemlich sterk und nahezu gleichmäßig verdickt, so 
daß sich ein breites, aber nicht besonders hohes Lumen ergibt. Die Vorhofleisten 
sind kräftig entwickelt und wie spitze Keile schief nach oben gerichtet; ihre Form 
bedingt einen verhältnismäßig schmalen, hohen, nur in der Mitte ein wenig ver- 
breiterten Vorhof. Anders liegen die Verhältnisse bei der unterhalb der Zentral- 
spalte gegen die Atemhöhle gelegenen Hälfte der Bauchwand; hier ist ihre äußere 
Kontur zunächst stark schräg gegen die Nebenzelle gestellt und biegt weiterhin 
zu ihr rechtwinklig ab. An der Abbiegungsstelle ist nur eine unbedeutende innere 
Cuticularleiste ausgebildet, die sich am Querschnitt weniger als Hörnchen, eher als 
eine stumpfe Kante darstellt. Man kann demnach, wenn man will, von einem Hinter- 
hof mit ausnehmend weiter Opisthialéffnung sprechen; im Grunde genommen 
geht aber der unter der Zentralspalte seitlich von den Bauchwänden der Schließ- 
zellen begrenzte Raum unmittelbar in die innere Atemhöhle über. Die Verteilung 
der Stomata bei den Blättern von Rumez acetosa ist amphistomatisch, und zwar hat 
eine Reihe von Zählungen ergeben, daß auf der Unterseite durchschnittlich 3—4mal 
soviel Spaltöffnungen angetroffen werden als auf der Blattoberseite. 


Methode. 


Die Versuche, wie üblich, an Schnittpräparaten durchzuführen, hielt 
ich nicht für ratsam. Wir wissen zur Genüge, wie weitgehend die Funktion 
eines Gewebes von sämtlichen Elementen eines Organes in Abhängigkeit 
steht. Beim Studium der Schließzellen, deren Resistenz verschiedenen 
Einflüssen gegenüber bekannt ist, geht es eher an, mit Schnittpräparaten 
zu arbeiten ; für die Epidermiszellen werden damit Verhältnisse geschaffen, 
die es kaum erlauben, auf diese Weise gewonnene Ergebnisse auf in- 
takte Blätter zu übertragen. Es mußten wenigstens die Versuche selbst 
unter Bedingungen durchgeführt werden, die es ermöglichten, die Epi- 
dermis im Verbande mit den übrigen Geweben des Blattes zu belassen. 
Ich bediente mich zu diesem Zwecke der Vakuum-Infiltrationsmethode, 
die zunächst NeGER (1912) beschrieben und später GICKLHORN (s. KELLER 
und GICKLHORN 1928) weiter ausgebaut hat. 


Die Versuche wurden in folgender Weise durchgeführt: Die Blätter 
wurden im Garten gepflückt und an ihnen so schnell wie möglich der 
Spaltenzustand der Stomata festgestellt (ich unterschied zwischen ge- 
schlossenen, mäßig und weit offenen Spalten). Sodann schätzte ich an 
kleinen Flächenschnitten mit Hilfe von Jodchloralhydrat den Stärke- 
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gehalt der Schließzellen. Es kamen nur gleich große, turgeszente, kräftig 
entwickelte, aber nicht zu alte Blätter in Betracht. 

Schon während der Untersuchung des Stärkegehaltes erfolgte die 
Infiltration mit einer Farbstofflösung. In der Regel gebrauchte ich Neutral- 
rot, doch wurde auch das Verhalten einer ganzen Reihe anderer basischer 
und einer großen Zahl saurer Farbstoffe eingehend geprüft. Die Kon- 
zentration der Farbstofflösungen, sowohl bei der Infiltration als auch im 
weiteren Verlauf der Versuche, betrug stets 0,001% (gelöst in destilliertem 
Wasser). Diese Lösungen stellte ich vor jedem Versuch frisch her (als 
Stammlösung diente stets eine 0,1%ige Lösung). Nach erfolgter In- 
filtration, die in höchstens 4 Min. nach dem Pflücken der Blätter beendet 
war, wurden die Blätter mit der Unterseite nach oben in größere Pereı- 
Schalen, die die entsprechenden Farbstofflösungen enthielten, eingetragen. 
Ein Teil der so vorbehandelten Blätter stellte ich in diffuses Sonnen- 
licht oder unter eine 1000- Watt-Lampe (in einer Entfernung von 75 cm), 
deren Licht durch ein Wasserfilter zum Abhalten der Wärmestrahlen 
gehen mußte. Die übrigen Blätter gelangten neben den Lichtversuchen 
unter einen Dunkelsturz. Kam unter Umständen nur ein einziges Blatt 
für den Versuch in Betracht, dann halbierte ich es nach der Infiltration, 
um den basalen Teil dem Licht, den apikalen der Dunkelheit auszusetzen. 

Das Fortschreiten der vitalen Färbung in den Schließ-, Neben- 
und übrigen Epidermiszellen, sowohl der Unter- als auch der Oberseite, 
kontrollierte ich von Zeit zu Zeit am ganzen Blatt bis zu 24 Stunden 
und mehr. Das genaue Studium, sowie Plasmolyseversuche erfolgten an 
kleinen Flächenschnitten. 


Einfluß der Infiltration auf die Spaltweite und den Stärkegehalt 

der Schließzellen. 

Gegen die Vakuum-Infiltrationsmethode kann der Einwand erhoben 
werden, daß durch die Infiltration mit Wasser oder Farbstofflösung 
die einzelnen Zellen des Blattgewebes möglicherweise weitgehend ge- 
schädigt werden, da sie doch durch die Infiltration lebensungewohnten 
Bedingungen ausgesetzt sind. Mit diesem Einwand hat sich unter anderen 
auch Frau Haas-PoerzuL (1930) befaßt; in voller Übereinstimmung mit 
ihren Beobachtungen konnte ich niemals eine Schädigung des Gewebes 
bei infiltrierten Blättern feststellen. 

Allerdings ruft die Infiltration eine Schließung offener Stomata 
hervor (s. auch STEINBERGER 1922; ARENDS 1925; Sayre 1926; WEBER 
19272; Haas-Portzt 1930). Die Erklärung und den Beweis hierfür gibt 
Weser (1927a) in einer eigens diesem Gegenstand gewidmeten Mit- 
teilung. Das Wassersättigungsdefizit der Zellen des Blattgewebes wird 
durch die Infiltration schneller beseitigt als das der Schließzellen, und 
der erhöhte mechanische Seitendruck der Neben- und Epidermiszellen 
preßt die Schließzellen wenigstens vorübergehend zusammen. Uber- 
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zeugend für diese Auslegung ist die Tatsache, daß weder er, noch später 
Frau Haas-PoerzL (1930) eine Stärkesynthese in den so passiv verengten 
Schließzellen nachweisen konnten. Im Gegensatz hierzu stehen die An- 
gaben von Frau STEINBERGER (1922); nach ihren Beobachtungen wird 
der durch Infiltration bewirkte Spaltenverschluß von einer augenfälligen 
Stärkezunahme in den Schließzellen begleitet, deren osmotischer Wert 
gleichzeitig sinkt. 

Diese widersprechenden Angaben veranlaßten mich zu einigen orien- 
tierenden Versuchen, weil es für mich von Wichtigkeit war, wenigstens 
einigermaßen Bescheid zu wissen, inwieweit der physiologische Zustand 
der Zellen durch die Infiltration verändert wird. Zunächst ging ich 
von Blättern aus, deren Spaltapparate vor der Infiltration weit geöffnet 
waren; die Schließzellen führten keine Stärke. Nach der Infiltration mit 
Wasser hatten sich die Spalten stark verengt, aber nicht völlig geschlossen. 
Im Stärkegehalt der Schließzellen trat jedoch keine Änderung ein. Die 
infiltrierten Blätter wurden hierauf in Wasser dem diffusen Sonnenlicht 
ausgesetzt, und selbst nach 5 Stunden konnte in den dann mäßig offenen 
Spalten keine Stärkesynthese festgestellt werden. 

In weiteren Versuchen ging ich von Blättern aus, deren Spaltöffnungen 
geschlossen waren, und in deren Schließzeilen reichlich Stärke nach- 
gewiesen werden konnte. Unmittelbar nach der Infiltration hatte sich 
weder am Spaltöffnungszustand noch im Stärkegehalt der Schließzellen 
etwas geändert. Nach 3 Stunden zeigten die Teile solcher Blätter, die 
unterdessen diffusem Sonnenlichte in Wasser ausgesetzt waren, mäßig 
oder seltener weit offene Spalten; ihre Schließzellen hatten wenig oder fast 
gar keine Stärke. Jedoch an den Blatt-Teilen, die für diese Zeit in Wasser 
unter den Dunkelsturz gebracht worden waren, hatte sich weder an der 
Spaltbreite noch an dem Stärkegehalt ihrer Schließzellen etwas geändert. 

Weiterhin hat schon WEBER (1927a) festgestellt, daß die weit offenen 
Spaltöffnungen welkender Blätter durch Infiltration nicht geschlossen 
werden, wenn mit einer 8%igen Rohrzuckerlösung infiltriert wird. „Aus 
der Zuckerlösung vermögen die Nebenzellen und sonstigen Blattzellen 
nicht die nötige Wassermenge aufzunehmen, um die beim Welken ver- 
lorene volle Turgeszenz wieder herzustellen. ... Ein passives Zusammen- 
drücken der Schließzellen durch die übrigen Epidermiszellen ist daher 
nicht möglich, die Stomata bleiben offen.“ 

Umgekehrt gelang es mir, eine Öffnungsbewegung der Schließzellen 
zu erzielen, wenn ich von turgeszenten Blättern mit völlig geschlossenen 
Spaltöffnungen ausging. Wasserinfiltration änderte nichts am Spalten- 
verschluß. Infiltrierte ich hingegen mit einer 10%igen Rohrzuckerlösung, 
so öffneten sich die Stomata vorübergehend ; die Öffnungsbewegung setzte 
unmittelbar nach der Infiltration ein, erreichte nach ungefähr 5—7 Min. 
ihr Maximum, um nach 10 Min. wieder bis zum völligen Verschluß zurück- 
zugehen. Die infiltrierte Zuckerlösung entzieht eher der Epidermis als 
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den SchlieBzellen des turgeszenten Blattes Wasser, wodurch eine voriiber- 
gehende Offnungsbewegung hervorgerufen wird. 

Auf Grund dieser Beobachtungen können wir den Schluß ziehen, daß 
die Infiltration mit Wasser die Stärkesynthese bzw. Stärkehydrolyse nicht 
in merklichem Maße beeinflußt und der Spaltenverschluß hierbei in erster 
Linie durch eine Erhöhung des Turgordruckes der Epidermiszellen bedingt 
ist; „am physikalisch-chemischen Zustande der Schließzellen dürfte sich 
nach erfolgter Infiltration trotz der so weitgehenden Änderung des Üff- 
nungszustandes der Spalte nichts Wesentliches geändert haben“. 


Neutralrotversuche an Rumex acetosa. 


Die zahlreichen Versuche mit Neutralrot an Rumezx acetosa verliefen 
hinsichtlich der vitalen Färbung so gleichartig, daß ihre Darstellung 
gemeinsam erfolgen kann. Es sollen zunächst die Lichtversuche gesondert 
von den Dunkelversuchen besprochen werden. 


1. Lichtversuche. 


Unmittelbar nach der Infiltration, also schon in den ersten 10 Min. 
nach Versuchsbeginn, zeigen die Köpfchen der früher beschriebenen 
Drüsenhaare eine ganz schwache rosarote Färbung. In der kürzesten 
Zeit wird der Farbstoff im Zellsaft dieser Drüsenzellen intensiv gespeichert; 
nach 2 Stunden erscheinen sie schon purpurrot, und die Intensität der 
Speicherung schreitet bei weiterer Versuchsdauer fort. Gleichzeitig wird 
der Farbstoff immer mehr an distinkte kugelférmige Körper gebunden, 
die im Verlauf des Versuches im Vakuom der Drüsenzellen auftreten. Auf 
diese Verhältnisse bei Drüsenhaaren des Blattes von Rumex acetosa hat 
bereits WEBER (1930) kurz hingewiesen. Ähnliche Erscheinungen, die ich, 
im Anschluß an GickLHoRN (1929), als Entmischungsvorgänge deuten 
möchte, habe ich seinerzeit an den Hydathoden und an Zucker sezer- 
nierenden Drüsen der Nektarien von Vicia faba beobachten können 
(PEKAREK 1929b). 

An den übrigen Zellen des Blattgewebes ist während der ersten 
2 Stunden nach Versuchsbeginn keinerlei Färbung wahrzunehmen. Erst 
nach dieser Zeit tritt allmählich eine Zellsaftfärbung in den Epidermis- 
zellen hervor, die aber nicht gleichmäßig in sämtlichen Elementen ein- 
setzt. Zunächst nehmen die Nebenzellen einen leichten Rosaton an, 
während die Schließzellen und die übrigen Epidermiszellen noch völlig 
ungefärbt erscheinen!. Nach ungefähr 4—6 Stunden sind die Neben- 


1 Diese und die folgenden Angaben beziehen sich in erster Linie auf die Epi- 
dermis der Blattunterseite. In der Oberhaut der Blattoberseite treffen wir die 
gleichen Verhältnisse an, nur immer etwas weniger weit vorgeschritten, sowohl 
hinsichtlich Intensität als auch Ausbreitung der Färbung. Das Zurückbleiben der 
vitalen Färbung der Epidermiszellen der Blattoberseite läßt sich während der ganzen 
Dauer des Versuches, sowohl in den Licht-, alsauch in den Dunkelversuchen, verfolgen. 
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zellen dann ziemlich kräftig gefärbt, wobei die Farbe einem starken, 
nach Violett neigenden Rot gleichkommt. Nach und nach beginnt 
auch die Färbung in den Schließzellen und in den an die Nebenzellen 
angrenzenden Epidermiszellen sichtbar zu werden. Die Schließzellen 
verhalten sich gegenüber den Farbstoffeinwirkungen besonders resistent 





Abb. 1. Schematische Darstellung des Färbeergebnisses eines belichteten, mit Neutralrot 

infiltrierten Blattes von Rumez acetosa 3 Stunden nach Versuchsbeginn. Schließzellen 

und die meisten Epidermiszellen vollkommen farbstofffrei. Nur die Drüsenzellen sowie 

die Nebenzellen und die an sie grenzenden Epidermiszellen zeigen eine Farbstoffspeicherung. 

Die Punktierung soll die rote Farbe des gespeicherten Neutralrots anzeigen, die Dichte 
der Punktierung die Intensität der Färbung. 


und zeigen oft noch nach 10stündiger Versuchsdauer kaum eine Färbung. 
Auch unterscheiden sie sich in der Regel durch einen erdbeerroten Farbton 
von den mehr violettroten Nebenzellen. Diese Verhältnisse müssen im 
Hinblick auf die Dunkelversuche besonders hervorgehoben werden. Zu- 
letzt, nach weiterem Verstreichen einiger Stunden, tritt auch die Färbung 
in den übrigen Epidermiszellen ganz schwach hervor. Die um die Basal- 
zellen der schon dunkel gefärbten Drüsenhaare gelegenen Epidermis- 
zellen haben einen Vorsprung; sie gehen in der Intensität der Färbung 
ungefähr mit den an die Nebenzellen angrenzenden Epidermiszellen 
parallel. 
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Nach Ablauf einer Versuchsdauer, die zu keiner Überfärbung der 
ganzen Epidermis geführt hat, finden wir daher folgende Verhältnisse: 
1. Der Zellsaft der Nebenzellen hat neben den Drüsenzellen das Neutralrot 
am intensivsten, bis zu einem mehr violetten Rot gespeichert, die an die 
Nebenzellen und an die Drüsenzellen angrenzenden Epidermiszellen zeigen 
den gleichen, aber schwächeren Farbton, entsprechend einer minderen 





Abb. 2. Vitalfärbung der Epidermis eines belichteten Blattes von Rumezx acetosa wenige 
Stunden nach Versuchsbeginn. Die Schließzellen zeigen noch keinerlei Färbung, die 
Nebenzellen sind am intensivsten gefärbt (Farbe des gespeicherten Neutralrots violettrot) '. 


Speicherung. Von da an nimmt die Färbung in den übrigen Epidermis- 
zellen immer mehr ab, bis schließlich die von den Neben- bzw. Drüsen- 
zellen entferntesten Epidermiszellen keinerlei Speicherung erkennen 
lassen. 

2. Die Schließzellen sind immer viel schwächer gefärbt als die Nebenzellen, 
und häufig, wenn auch nicht immer, ist der Farbton röter als der der 
Nebenzellen, aber niemals violett. Hier und da kommt es vor, daß ver- 
einzelt eine oder die andere Parenchymzelle schwach rosarot gefärbt ist. 

Abb.1 zeigt eine schematische Darstellung der Färbeverhältnisse 
nach einer Versuchsdaver von 3 Stunden. In Abb. 2 sieht man neben 
den noch farblosen Schließzellen die Färbung in den Nebenzellen und die 
“1 Bei sämtlichen hier wiedergegebenen Mikroaufnahmen wurde ein Lifa-Gelb- 
filter Nr. 2 verwendet. 
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etwas schwächere Färbung in den an die Nebenzellen angrenzenden 
Epidermiszellen. In Abb. 3 kommen die Verhältnisse an einem plasmo- 
lysierten und in Abb.4 an einem „überfärbten‘“ Präparat besonders 
kraB zum Ausdruck. 

Die vitale Färbung geht also einerseits von den Nebenzellen, anderer- 
seits von den Drüsenzellen aus. Diese Reihenfolge ist zum größten Teile 





Abb. 3. Vitalfärbung der Epidermis eines belichteten Blattes von Rumez acetosa; die 
Aufnahme erfolgte bei beginnender Plasmolyse, die farblosen Schließzellen heben sich 
besonders deutlich von den gefärbten Epidermiszellen ab. 


der Ausdruck rein anatomischer Verhältnisse. Zunächst verhindern die 
stark kutinisierten Außenwände der Epidermiszellen eine Diffusion des 
Farbstoffes von außen; nur die Drüsenzellen bilden darin eine Ausnahme. 
Diese nehmen ohne Zweifel den Farbstoff direkt aus der Außenlösung 
auf, wofür erstens der Umstand spricht, daß in ihnen schon unmittelbar 
nach der Infiltration eine leichte Färbung wahrzunehmen ist. Aber selbst 
wenn nichtinfiltrierte Blätter in eine Farbstofflösung untergetaucht 
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werden, färben sich die Drüsen in kürzester Zeit. Diese Sonderstellung 
der Drüsenhaare ist jedem Vitalfärber geläufig. Bei Vitalfärbungs- 
versuchen an Honigdrüsen der Euphorbiaceen (PEKAREK 1929a) konnte 
ich den Nachweis erbringen, daß die Permeabilitätsverhältnisse und der 
Chemismus der Drüsenmembran besonders geartet sind. Im Gegensatz 
zu den Drüsenhaaren nehmen die Epidermiszellen den Farbstoff in 
erster Linie von innen her über den Umweg der Interzellularen auf. 
Nun sind aber die 
Schließzellen, soweit sie 
nicht an Nachbarzellen 
grenzen, durchaus kuti- 
nisiert, die Innenwände 
der Epidermiszellen an- 
dererseits, namentlich 
die der Oberseite, durch 
die fast lückenlos anein- 
andergereihten Zellen 
des Assimilationsgewe- 
bes blockiert. Lediglich 
die an die Atemhöhle 
grenzenden Nebenzellen 
bieten verhältnismäßig 
große, den Farbstoff- 
durchtritt kaum behin- 
derndeMembranflächen 
direkt der infiltrierten 
Lösung dar. Man kann 


daher verstehen, daß 

Abb. 4. Aufnahme eines etwas überfärbten Epidermis- = : 

präparates der Blattunterseite von Rumez acetosa, das zunächst in den Neben- 

während der Vitalfärbung dem Licht ausgesetzt war; die zellendieAufnahme und 

Schließzellen sind noch ungefärbt, während die Epidermis- Speich d Farb 

zellen den Farbstoff mehr oder minder intensiv gespeichert peicherung des Farb- 
haben. stoffes erfolgt und erst 


von hier aus seine Wei- 
terleitung in die benachbarten Zellen ermöglicht wird. Inwieweit für 
die hier beschriebene Art der Farbstoffverteilung auch andere Faktoren, 
wie z.B. ein verschiedener Grad der Plasmapermeabilität und des 
Speicherungsvermögens, maßgebend sind, warum ferner in den an die 
Interzellularen grenzenden Palissaden- und Schwammparenchymzellen 
eine Färbung nur in den seltensten Fällen in Erscheinung tritt, soll 
in einer späteren Mitteilung erörtert werden. 

Im großen und ganzen bieten die Verhältnisse der Lichtversuche, 
sowohl in bezug auf den Zeitpunkt des ersten Auftretens der vitalen 
Färbung, als auch hinsichtlich Farbstoffverteilung, Intensität und Farbton 
des gespeicherten Neutralrots keine Besonderheiten. Sie werden erst 
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von Belang, wenn wir sie mit den Ergebnissen der Dunkelversuche 
vergleichen. 
2. Dunkelwersuche. 
Die Driisenhaare verhalten sich bei der vitalen Farbung in allen 
Einzelheiten wie in den Lichtversuchen. Unmittelbar nach der In- 








Abb. 5. Schematische Darstellung des Färbeergebnisses eines verdunkelten, mit Neutralrot 

infiltrierten Blattes von Rumez acetosa 4 Stunden nach Versuchsbeginn. Die Schließzellen 

sind intensiv gefärbt (himbeerrot). Die Drüsenzellen zeigen purpurrote Färbung. Die 

Nebenzellen und die an sie grenzenden Epidermiszellen zeigen eine orangegelbe Färbung. 

Punktierung soll den roten, Schraffierung den orangegelben Farbton des gespeicherten 

Neutralrots anzeigen, die Dichte der Punktierung und Schraffierung hingegen die Intensität 
der Färbung. 


werden, nach 2 Stunden erscheint er schon purpurrot, und die Intensität 
der Speicherung steigert sich weiterhin in den folgenden Versuchsstunden. 
Auch die Art der Farbstoffverteilung in den Epidermiszellen unter- 
scheidet sich nicht von der der Lichtversuche; die Färbung erscheint nach 
ungefähr zweistündiger Versuchsdauer in den Nebenzellen und greift von 
hier aus in die benachbarten Epidermiszellen über. Wiederum bilden die 
an die Drüsenhaare angrenzenden Epidermiszellen insofern eine Aus- 
nahme, als in ihnen die vitale Färbung früher einsetzt als in den übrigen, 
von den Nebenzellen weitabgelegenen Epidermiszellen. 
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Den ersten auffallenden Unterschied bieten die SchlieBzellen der 
Stomata. Während in den Lichtversuchen der Zellsaft der Schließzellen 
in der Regel nicht gefärbt ist, nach 4—6 Stunden in mehr als 50% der 
Schließzellen noch immer ungefärbt erscheint, ja nach 10—16stündiger 
Versuchsdauer über eine schwache Färbung nicht hinauskommt und 
selbst dann noch ungefärbte Schließzellen anzutreffen sind, setzt in den 
Dunkelversuchen die Färbung der Schließzellen fast gleichzeitig mit der 
der Nebenzellen ein. 
2 Stunden nach Ver- 
suchsbeginn zeigen be- 
reitsdiemeistenSchließ- 
zellen eine leichte An- 
färbung, nach 4Stunden 
ist fast durchwegs eine 
kräftige Speicherung 
wahrzunehmen, die im 
weiteren Verlauf des 
Versuches an Intensität 
noch zunimmt. Auch 
der Ton der Färbung 
unterscheidet sich von 
dem der Lichtversuche. 
In diesen ist der Farb- 
ton des Schließzellen- 
vakuoms, wie wir hör- 
ten, ein mehr erdbeer- 
roter, während hier ein 


Abb. 6. Vitalfärbung der Epidermis eines verdunkelten ach der violetten Seite 

Blattes von Rumez acetosa; die Schließ- und Nebenzellen “ 

sind intensiv gefärbt: die dunkel erscheinenden schies. Vers cnobenes Rot aus 

zellen enthielten Neutralrot von violettroter Farbe; inden nahmslos auftritt. 

schwächer tingiert erscheinenden Neben- und Epidermis- 

zellen hatte das Neutralrot einen orangegelben Farbton. Noch bemerkenswer- 
ter sind die Färbungs- 


ergebnisse in den Neben- und Epidermiszellen. In den Lichtversuchen stell- 
ten wir ein je nach der Intensität der Färbung mehr oder minder kräftiges 
Violettrot oder Himbeerrot fest; in den Dunkelversuchen erscheint das 
gespeicherte Neutralrot überraschenderweise in einer orangegelben Farbe. 
Dieser Farbton tritt gleich bei der ersten Andeutung der Farbe hervor, er 
wird nur kräftiger mit der zeitlich zunehmenden Farbspeicherung. 2Stunden 
nach Beginn des Versuches ist die Mehrzahl der Nebenzellen ganz schwach 
gefärbt, nach 4 Stunden hat die Färbung nahezu sämtliche Nebenzellen 
ergriffen, wobei gleichzeitig der Grad der Speicherung zugenommen hat, 
bis endlich nach ungefähr 8 Stunden die Färbung sich zu einem sehr 
kräftigen Orangegelb gesteigert hat. Nach 6 Stunden (nicht selten 
früher) setzt die vitale Färbung auch in den Epidermiszellen ein, die 
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an die Nebenzellen und Drüsenzellen angrenzen, und greift von hier 
aus mit der Zeit auf die übrigen Epidermiszellen über. 

Nach Verlauf einer ungefähr 10stündigen Versuchsdauer, die noch nicht 
zu einer Überfärbung des Präparates geführt hat, ergeben sich daher 
Verhältnisse, die in einem ausgesprochenen Gegensatz zu den Ergebnissen 
der Lichtversuche stehen: 

1. Der Zellsaft der Schließzellen ist stark himbeer- bis violettrot, 

2. der der Nebenzellen stark orangegelb gefärbt. Den gleichen, nur 
schwächeren Farbton 
haben die an die Neben- 
und Drüsenzellen an- 
grenzenden Epidermis- 
zellen. Weiterhin nimmt 
die Färbung der Ober- 
hautzellen mit zuneh- 
mender Entfernung von 
den Nebenzellen bis zur 
völligen Farblosigkeit 
ab. Schließlich sind 
auch in den Dunkelver- 
suchen vereinzelt Pa- 
renchymzellen schwach 
rosarot gefärbt. 

3. Die Kôpfchen- “9 3? 
zellen der Drüsenhaare "2% 





sind sehr stark purpur- LR 
rot gefärbt; der Zellsaft Abb.7. Rumez acetosa, vitalgefärbte Epidermiszellen der 
hat dabei die gleichen Blattunterseite. Ein Teil A dos Abb. 6 bei starkerer 

° ; Vergré ing. 
Entmischungsvorgänge 


mitgemacht wie in den Lichtversuchen, der Farbstoff ist hauptsächlich 
an die schon beschriebenen kugelförmigen Körper gebunden. 

Abb. 5 gibt schematisch die Verhältnisse nach einer 4stündigen Ver- 
suchsdauer wieder. In Abb. 6 und 7 sieht man, daß sich die kräftig 
gefärbten Schließzellen von den übrigen Epidermiszellen abheben. Die 
Nebenzellen sind in Wirklichkeit durchaus nicht weniger stark gefärbt 
als die Schließzellen, der kräftig helle orangegelbe Farbton erscheint nur im 
Photogramm in schwächerer Tönung. Daß im Verhältnis zu den Neben- 
zellen die übrigen Epidermiszellen weniger Farbstoff gespeichert haben, 
kommt wohl deutlich genug zum Ausdruck. 

Das Endergebnis der Licht- und Dunkelversuche war immer dasselbe, 
ganz gleichgültig, ob die Versuche bei Nacht oder bei Tag ausgeführt, ob von 
Blättern mit weit offenen Spaltöffnungen, deren Schließzellen gar keine 
Stärke enthielten, oder von Blättern mit völlig geschlossenen Spalten und 
reichem Stärkegehalt der Schließzellen ausgegangen wurde. 


Planta Bd. 21. 29a 
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3. Umkehrbarkeit des Licht- und Dunkeleffektes. 

Es ist naheliegend, die Ursache fiir die Verschiedenheit der Färbe- 
ergebnisse in den Licht- und Dunkelversuchen in einer Verschiedenheit 
des physikalisch-chemischen Zustandes der Epidermis-, Neben- und 
Schließzellen zu suchen, und zwar in einer Verschiedenheit des Säure- 
grades ihrer Zellsäfte. Dennoch war zu bedenken, ob nicht eine strukturelle 
Veränderung des Farbstoffes allein dem Licht- und Dunkeleffekt der 
vitalen Färbung zugrunde liegt. In diesem Fall wäre es jedoch nicht 
möglich, daß der so weitgehend veränderte Farbstoff innerhalb der Zelle in 
seine ursprüngliche Form übergeführt werden könnte, mit anderen Worten, 
es wäre nicht möglich, in der einmal gefärbten Zelle den Licht- bzw. 
Dunkeleffekt durch eine Änderung der Belichtungsverhältnisse beliebig 
oft hervorzurufen. Diese Möglichkeit zu überprüfen erschien unumgänglich 
notwendig, bevor man daran gehen konnte, weitere Schlüsse aus den bisher 
dargestellten Ergebnissen zu folgern. Es mußte untersucht werden, ob 
eine Umkehr der in den Licht- bzw. Dunkelversuchen einmal erzielten 
charakteristischen Färbung durch eine Änderung der Belichtungsbedin- 
gungen möglich ist oder nicht. 

Aus der Reihe der auf diese Frage gerichteten Versuche sei einer als 
Beispiel auszugsweise wiedergegeben. In erster Linie sollen die vitalen 
Neutralrotfärbungen in den Schließzellen geschildert und ihnen die der 
Nebenzellen gegenübergestellt werden. Weniger wichtige Einzelheiten des 
Protokolls werden nicht angeführt, um das Wesentliche übersichtlich her- 
auszustellen. Z. B. die Mehrzahl der Beobachtungen, die in den Epidermis- 
zellen (die Nebenzellen ausgenommen) gemacht werden konnten; denn 
Epidermis- und Nebenzellen zeigen das gleiche Verhalten, sowohl in den 
Licht-, als auch in den Dunkelversuchen ; der einzige Unterschied zwischen 
ihnen besteht nach dem früher Gesagten (S. 427—433) nur darin, daß 
in den einzelnen Epidermiszellen die vitale Färbung um so später auftritt, 
bzw. daß sie in einem bestimmten Zeitpunkt eine um so geringere Intensi- 
tät der Farbstoffspeicherung zeigen, je weiter sie von den Nebenzellen 
entfernt sind. Ferner sollen die Verhältnisse in den Drüsenzellen nicht 
berücksichtigt werden, die einen Licht- bzw. Dunkeleffekt nicht auf- 
zuweisen haben (S. 431). 

Versuch 43. 6.10. 11 Uhr. Trüber regnerischer Tag; ein mittelgroßes, turges- 
zentes Blatt wird im Garten gepflückt. Stomata vollkommen geschlossen ; die Schließ- 
zellen enthalten sehr viel Stärke (Reaktion mit Jodchloralhydrat). Infiltriert wird 
eine frisch zubereitete 0,001 %ige Neutralrotlösung. Der Basalteil des nach der In- 
filtration halbierten Blattes wird in eine gleich stark konzentrierte Farbstofflösung 
übertragen und dem Licht einer 1000-Watt-Lampe in einer Entfernung von 75 cm 


ausgesetzt ( Lichiversuch), der apikale Teildes Blattes unter sonst gleichen Bedingungen 
unter einen Dunkelsturz in unmittelbarer Nähe des Lichtversuches gebracht ( Dunkel- 


versuch). 
A. Lichtversuch. 


Nach 12 Stunden. 
I. Das basale Blattstiick war 12 Stunden ununterbrochen belichtet worden. 
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1. Die weitaus größere Zahl der Schließzellen noch völlig ungefärbt; eine sehr 
schwache Rosafärbung nur dort, wo die Nebenzellen stärker als in der Regel 


gefärbt sind. 


2. Der Zellsaft der Nebenzellen rot bis rotviolett. 

3. Die an die Nebenzellen angrenzenden Epidermiszellen etwas schwächer als 
die ersteren gefärbt; die übrigen Epidermiszellen noch farblos. 

Typischer Lichteffekt der vitalen Färbung. 


Nach 13 Stunden. 


II. Das bisher dem Licht ausgesetzte und nun schon zum Teil gefärbte basale 
Blattstück wird nochmals halbiert, seine linke Hälfte verbleibt weiterhin im Licht, 
die rechte wird unter den Dunkelsturz gebracht. 


Nach 24 Stunden. 
Illa. Linke Hälfte des basalen Blatt- 
stückes 


24 "Stunden ununterbrochen be- 
lichtet. 


1. Die meisten Schließzellen zeigen 
eine schwach rosarote bis rosaviolette 
Färbung; es gibt aber eine ganze Reihe 
von Schließzellen, die einwandfrei, selbst 
nach Plasmolyse, keinerlei Färbung er- 
kennen lassen. 

2. Die Nebenzellen haben unterdessen 
den Farbstoff stark gespeichert (rot- 
violett). 

3. Schwächer gefärbt erscheinen die 
an die Nebenzellen grenzenden und noch 
schwächer die übrigen Epidermiszellen. 
Ungefärbte Zellen werden kaum mehr 
angetroffen. i ; 


Im ganzen hat sowohl die Intensitat 
als auch die Ausbreitung der vitalen 
Färbung gegenüber dem früher unter- 
suchten Stadium zugenommen. 


Nach 25 Stunden. 


Nach 31 Stunden. 


III b. Rechte Hälfte des basalen Blatt- 
stückes. 

13 Stunden zunächst belichtet, zeigte 
nach dieser Zeit den typischen Licht- 
effekt der vitalen Färbung (s. A. L); es 
wurde weiterhin 11 Stunden der Dunkel- 
heit ausgesetzt. 

1. Die Schließzellen haben sich ziem- 
lich kräftig himbeerrot gefärbt, während 
sie nach 13stündiger ununterbrochener 
Belichtung nur eine schwache Farbung 
erreichen konnten (A. I.,s. auch A. IIIa). 


2. Nebenzellen haben nun eine ziem- 
lich kräftige orangegelbe Färbung. 


3. Den gleichen, wenn auch schwäche- 
ren Farbton zeigen die an die Nebenzellen 
grenzenden Epidermiszellen und weiter- 
hin einen noch schwächeren die meisten 
übrigen Oberhautzellen, von denen nur 
wenige völlig ungefärbt erscheinen. 

Der Farbton der gefärbten Neben- 
und Epidermiszellen, der vor 11 Stunden 
im Licht violettrot war, hat sich daher 
nach der Verdunkelung vollkommen nach 
Orangegelb verschoben. 


IVb. Die rechte Blatthälfte des 
basalen Blattstückes wird abermals dem 
Licht ausgesetzt. 


Vb. Stand 13 Stunden im Licht, 
hierauf 12 Stunden im Dunkeln und zu- 
letzt abermals 6 Stunden im Licht. 

1. Schließzellen schwach bis sehr 
schwach violetirosa; die Intensität der 
Färbung hat nach der neuerlichen Be- 
lichtung entschieden abgenommen (s. oben 
unter A. IIIb). 


29* 
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B. Dunkelversuch. 
Nach 12 Stunden. 





2. Die Nebenzellen sind wieder him- 
beerrot und sehr stark gefärbt (vgl. A. 
IIIb). 

3. Die den Nebenzellen benachbarten 
Epidermiszellen zeigen den gleichen, aber 
schwächeren Farbton, die übrigen Epi- 
dermiszellen sind noch schwächer ge- 
färbt, die von den Spaltöffnungen am 
entferntesten liegenden noch farblos. 

Es hat also abermals eine Verschie- 
bung des Farbtones in den Neben- und 
Epidermiszellen stattgefunden. 


I. Das apikale Blattstück war unmittelbar nach der Infiltration unter den 


Dunkelsturz gebracht worden. 


1. Der Zellsaft der Schließzellen ziemlich stark himbeerrot gefärbt, 


2. die Nebenzellen stark 


3. Die den Nebenzellen benachbarten Epidermiszellen zeigen die gleiche, nur 
schwächere Färbung, die übrigen Epidermiszellen erscheinen noch ungefärbt. 
Typischer Dunkeleffekt der vitalen Färbung. 


Nach 13 Stunden. 


II. Das bisher verdunkelte und nun schon gefärbte apikale Blattstück wird 
abermals halbiert, seine linke Hälfte verbleibt weiterhin verdunkelt, die rechte wird 


dem Licht ausgesctzt. 
Nach 25 Stunden. 
Illa. Linke Hälfte des apikalen Blatt- 


25 Stunden ununterbrochen verdun- 
kelt. 


1. Schließzellen stark himbeerrot. 


2. Die Nebenzellen und auch die be- 
nachbarten Epidermiszellen zeigen die 
gleichen Verhältnisse wie nach 12stün- 
diger Versuchsdauer, nur hat die Intensi- 
tät der Speicherung im Vergleich zum 


vorangegangenen  Untersuchungszeit- 
punkt zugenommen (vgl. B.L). Die 
Mehrzahl der 


Nach 29 Stunden. 





IIIb. Rechte Hälfte des apikalen Blatt- 

Blieb zunächst 13 Stunden unter 
dem Dunkelsturz, zeigte nach dieser Zeit 
den typischen Dunkeleffekt der vitalen 
Färbung (s. B.I.); wurde anschließend 
12 Stunden belichtet. 

1. In den Schließzellen ist die In- 
tensität der Färbung zurückgegangen. 

2. Die Nebenzellen, die ihnen be- 
nachbarten, sowie die meisten übrigen 
Epidermiszellen haben entsprechend einer 
stärkeren oder schwächeren Farbspeiche- 
rung einen rot- bis rosavioletten Farbenton 
angenommen. 


Auch hier hat also eine nach er- 
zieltem Dunkeleffekt einsetzende Be- 
lichtung in den Neben- bzw. Epidermis- 
zelleneine Umkehr der Färbung vonOrange- 
gelb nach Rot zur Folge gehabt. 


IVb. Die rechte Hälfte des apikalen 
Blattstückes wird nochmals verdunkelt. 
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Nach 31 Stunden. 
Vb’. 13 Stunden verdunkelt, hierauf 
16 Stunden belichtet und abermals 
2 Stunden der Dunkelheit ausgesetzt. 
1. Die Schließzellen sind zwar schwach 
violettrosa 


2. Die Neben- bzw. Epidermiszellen 
dagegen beginnen sich in ihrer Färbung 
umzustellen, ihr Zellsaft erscheint rosa- 
gelb, zum Teil schon orangegelb. 

Die Umkehr nach dem Dunkeleffekt 
setzt ein. 

Nach 35 Stunden. 

Vb”. Nach weiteren 4 Stunden der 
Verdunkelung. 

1. Die Schließzellen sind intensiv 
himbeerrot geworden (vgl. B. IIIb). 

2. Der Zellsaft der Neben- bzw. Epi- 
dermiszellen erscheint wieder in orange- 
gelber Farbe. Intensität der Speicherung 
und Ausbreitung der Färbung haben im 
Vergleich zu den früheren Unter- 
suchungszeiten natürlich zugenommen. 

Der Dunkeleffekt ist wieder vollends 


Diese Versuchsergebnisse, die die vollständige Umkehr des Licht- bzw. 
Dunkeleffektes zeigen, beweisen, daß diesem Verhalten keine strukturelle 
Veränderung des Farbstoffes zugrunde liegen kann. 

In dieser Ansicht bestärken uns die Ergebnisse weiterer Versuche. 
Neutralrot ist ein Indikator, der auf saurer Seite in roter, auf alkalischer 
Seite in orangegelber Farbe erscheint. Wird einem Epidermispräparat mit 
Dunkelfärbung (orangegelb) verdünnte Essigsäure zugesetzt, so verfärbt 
sich alsbald der Zellsaft der Epidermiszellen nach rotviolett; wird um- 
gekehrt einem Präparat mit Lichtfärbung (rotviolett) eine stark verdünnte 
Natron- oder Kalilauge geboten, so erscheint im Zellsaft der Epidermis- 
zellen die für den Dunkelversuch charakteristische orangegelbe Farbe. 

Es ergibt sich daher von selbst der folgende Schluß: Die Verschieden- 
heit der vitalen Färbung in Licht- und Dunkelversuchen ist der Ausdruck 
einer reversiblen Verschiebung des p,,-Wertes im Vakuom der Epidermis- 
und Schließzellen. 


4. Das p,, des Vakuoms der Schließ- und Epidermiszellen im Licht und 
Dunkeln. 

Der Umschlagspunkt für Neutralrot liegt in der Nähe des Neutral- 
punktes. Der Farbstoff erscheint rot bei einem p,, unter 7—6,5, gelb bei 
einem über 7;5—8. Wir können daher jetzt schon sagen, daß der Zellsaft 
der Neben- und Epidermiszellen im Licht saurer, nach einer bestimmten 


Planta Bd. 21. 29b 
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Zeit der Verdunkelung alkalischer ist, als einem p,, von 7 entspricht. 
Der Zellsaft der Schließzellen hingegen ist sowohl im Licht als auch 
im Dunkeln saurer als eine neutrale Lösung. 

Genauere Bestimmungen waren jedoch wünschenswert. Ich ging 
dabei in folgender Weise vor: Zunächst wurde der Farbton des gefärbten 
Zellsaftes der verschiedenen Zellen so eindeutig als möglich festgestellt. 
Ich benützte zu diesem Zwecke die Farbtonleitern von OSTWALD und ver- 
glich den gefärbten Zellsaft der Schließ-, Neben- und der übrigen Epi- 
dermiszellen, sowohl der Licht-, als auch der Dunkelversuche so lange 
mit den verschiedenen Farbnormen der OstwaLDschen Farbtonleitern, 
bis der zutreffende Farbton gefunden wurde. 

Die Farbe des Zellsaftes der Schließzellen aus den verschiedensten 
Lichtversuchen entsprach folgenden Farbnormen: 33 ea, meist 33 ga und 
33 la, seltener nach längerer Versuchsdauer 33 na und 33 pa. Die Ver- 
schiedenheiten hängen mit der Intensität der Farbstoffspeicherung zu- 
sammen. Immer ist aber der gleiche Farbton (33) gegeben, nur aus ver- 
schiedenen Farbkreisen (ea—pa); immer ist es das dritte Rot mit mehr 
oder weniger Schwarzgehalt, ein mehr oder weniger kräftiges, nach 
Violett neigendes Rot bzw. Rosa. 

In den Dunkelversuchen ist die Farbe des Zellsaftes der Schließ- 
zellen noch mehr nach Violett verschoben, entsprechend der gefundenen 
Farbzeichen 38 ia, 38 na, 38 pa, meist 33—42 la und 38—42 na. Es liegt 
also in der Regel ein kräftiges (infolge der bei den Dunkelversuchen 
früh einsetzenden intensiven Speicherung), mehr oder weniger nach -rot 
neigendes Violett vor. 

Der Zellsaft der Nebenzellen zeigt in den Lichtversuchen eine Farbe, 
die ungefähr den gleichen Farbton hat wie der Zellsaft der im Licht 
gefärbten Schließzellen, nur ist die Farbe wie früher schon bemerkt, 
immer kräftiger als in letzteren. Die Farbstoffspeicherung beginnt ja 
in den Nebenzellen und behält den Schließzellen gegenüber einen Vor- 
sprung. Die ermittelten Farbzeichen sind : 33 ga (selten), zumeist 331a und 
33 na, aber auch 38 la und 38na. Es liegt also ein kräftiges nach violett 
neigendes Rot, seltener ein nach rot neigendes Violett vor. Der Farbton 
der übrigen Epidermiszellen ist der gleiche, nur entsprechend blasser. 

In den Dunkelversuchen nimmt der Zellsaft der Neben- und Epidermis- 
zellen eine orangegelbe Farbe ein. Sie entspricht in der Regel je nach 
der Intensität der Speicherung den Farbzeichen 13 ea, 13 ga, 13 ia, 13 la 


Tabelle 1. Farbtöne des Neutralrots bei verschiedenem 
































Pu 4,00 4,66 5,00 5,32 | 6,00 6,12 
Farbzeichen nach den Ost- 
waupschen Farbtonleitern | 38—42 la | 38342 la | 38—33 la | 33 ga | 33 ea | 29—33 ea 
Farbton nach OsTwaLp . I—II Violett |1IViol.bis} III Rot II bis 
III Rot 
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und 13 na, seltener dem Farbton 17 der eben angeführten Farbkreise. Es 
handelt sich um ein mehr oder weniger kraftiges nach gelb neigendes KreB. 

Nach diesen Bestimmungen am gefärbten Zellsaft der Schließ- und 
Epidermiszellen untersuchte ich den Farbton des Neutralrots in Puffer- 
gemischen verschiedener [H']. Ich benützte den Azetat - Veronal- 
Puffer nach MicAELis (1931), weil mit Hilfe dieses Puffers Gemische 
hergestellt werden können, die ein py-Bereich von p,, 3—9 umfassen. 
Den einzelnen Pufferlösungen wurden je 3 Tropfen einer 0,1%igen 
Neutralrotlösung (gelöst in CO,-freiem, destilliertem Wasser) zugefügt. 
Auf diese Weise erhält man eine Reihe von Lösungen, die alle Zwischen- 
töne von Violettrot bis Gelb zeigen. Auf der alkalischen Seite sind die 
Übergänge von Gelb über Orange, Rosa nach Rot sehr deutlich, auf 
der sauren Seite hingegen ist von p,, 5 abwärts eine weitere Steigerung 
nach Violett nicht mehr festzustellen. In der folgenden Tabelle 1 sind 
die Farbenbestimmungen wiedergegeben. Wurde in den Pufferlösungen 
in entsprechender Weise mehr Farbstoff gelöst, dann änderte sich an 
dem Farbton der einzelnen Lösungen nichts, nur der Farbkreis verschob 
sich und die Farbe erschien kräftiger. 

Wenn wir von dem möglichen Salz- und Eiweißfehler der Indikator- 
färbung in den untersuchten Zellsäften absehen wollen, und wenn wir 
weiterhin bedenken, daß die hier verwendete Methode nicht Anspruch auf 
allzu große Genauigkeit erheben kann, so darf als ziemlich sicheres Ergebnis 
nach einem Vergleich der Tabelle 1 mit den Farbbestimmungen der Zell- 
säfte aus den Licht- und Dunkelversuchen folgendes angeführt werden: 

1. Der Zellsaft der Schließzellen ist im Licht leicht sauer, ungefähr einem 
Py 6 bis höchstens p,, 5,3 entsprechend. Im Dunkeln verschiebt sich die 
Reaktion nach der sauren Seite; sein py, liegt dann zwischen 5 und 4. 

2. Der Zellsaft der Neben- bzw. Epidermiszellen verfügt im Licht ungefähr 
über die gleiche Azidität wie der Zellsaft der Schließzellen (px 6,25), 
eher ist er etwas saurer. Im Dunkeln wird er ziemlich alkalisch; im Maxi- 
mum verfügt er über ein p,, von 7,4, in der Regel eines zwischen p,, 7,6—8. 


Zur Hypothese der Spaltöffnungsbewegung. 

Das wesentliche Ergebnis der vorliegenden Untersuchungen ist 
folgendes: Die Azidität des Zellsaftes der Schließzellen wird im Dunkeln 
erhöht, die des Zellsaftes der Neben- und Epidermiszellen erniedrigt. 
Im Licht verfügt der Zellsaft sämtlicher Oberhautzellen, einschließlich der 


Py bestimmt nach der Farbtonleiter von OsTWALD. 





6,75 7,00 7,25 7,42 7,66 7,90 8,00 8,50 





29 ea |25—2lea] 2lea 17ea | 13—17ea | 13—08ea|08—l3eaj O08 ea 


11 Rot} I Rot bis [Ill Orange) II Orange] Ibis | IOrange bis ITIGelb] III Gelb 
II] Orange II Orange 
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Schließzellen, über einen Säuregrad, der ungefähr einem schwach sauren p,, 
entspricht (pH 6,2—5,4). Beim Verdunkeln verschiebt sich die Reaktion 
des Zellsaftes der Schließzellen nach der sauren Seite und liegt dann 
zwischen py 5 und p,, 4; der Zellsaft der Neben- bzw. Epidermiszellen 
wird jedoch alkalisch, entsprechend einem p,, zwischen 7,4 und 8. 

Bemerkenswert ist vor allem das Verhalten der Neben- und Epidermis- 
zellen, in denen bisher derartige Veränderungen nicht nachgewiesen 
wurden (vgl. SAYRE 1926 und Scarr# 1932). Hingegen sind sie schon 
wiederholt im Zellsaft der Schließzellen vermutet (z. B. LINSBAUER 1916; 
Weser 1923) und auch nachgewiesen worden (SAYRE 1923, 1926; ScarTH 
1926, 1927, 1929, 1932). Meines Wissens war SAYRE (1923, 1926) der erste, 
der den in den Schließzellen erkannten Säurewechsel mit den Spalt- 
öffnungsbewegungen in Beziehung gebracht hat. Eingehender und sehr 
erfolgreich hat sich SCARTH (1927, 1929, 1932) mit diesen Fragen be- 
schäftigt. Seine heute noch kaum beachteten Untersuchungen sind im 
Rahmen dieser Arbeit von solcher Bedeutung, daß sie eingehender be- 
sprochen werden müssen. 

SCARTH geht von der Feststellung aus, daß eine ganze Reihe von 
Erscheinungen weder vom Standpunkt der enzymatischen, noch von dem 
der protoplasmatischen Regulationstheorie der stomatären Bewegungen 
ihre restlose Erklärung finden. Im Verlauf seiner eigenen Untersuchungen 
gelangt er jedoch zu einer verhältnismäßig einfachen Theorie, die von 
einem gemeinsamen Standpunkte aus, nämlich dem der Kohlendioxyd- 
wirkung, die verschiedensten Bewegungserscheinungen deutet. Und zwar 
sollen die verschiedensten Bewegungserscheinungen und die damit ver- 
bundenen charakteristischen Veränderungen innerhalb der Schließzellen 
durch Schwankungen der [H ] verursacht werden, und diese seien wiederum 
durch die normalen Veränderungen der Kohlendioxydkonzent-ation be- 
dingt. Es bestände also nach dieser Theorie die hauptsächlichste Funktion 
der Stomata darin, gerade den Faktor zu regulieren, durch den sie ver- 
mutlich selbst zum Teil reguliert werden, nämlich den Kohlendioxyd- 
gehalt des Blattes im allgemeinen und den der Schließzellen im besonderen. 

Die grundlegenden Beweise für seine Anschauung findet SCARTH 
in einer Reihe geistreicher Versuche. Zunächst untersuchte er den Ein- 
fluß der [H'’] auf die Schließzellen und den Zustand der Spaltbreite 
und fand eine strenge Abhängigkeit des Schließzellen- und Spalten- 
zustandes von der [H']!. Wurden Epidermispräparate in Puffergemische 
von abgestuftem p,, übertragen, so schlossen sich die Spaltöffnungen, 
wenn ein p;, von 5—5,5 gegeben war; sie öffneten sich, wenn man das py 
bis zum Grenzpunkte des Erträglichen nach der alkalischen Seite, und 
auch dann, aber allerdings nicht so weit und nicht so schnell, wenn 
man es weiter nach der sauren Seite verschob. In Übereinstimmung 

1 In einer kurzen vorläufigen Mitteilung kündigen Smrr# und Joy (1932) 
eine Arbeit ähnlichen Inhaltes an. 
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mit diesen Ergebnissen lieB sich auch eine Beziehung zwischen dem Starke- 
gehalt der Schließzellen und der [H'] auffinden. Bei einem gegebenen 
Py Zwischen 5 und 5,5 waren die Chloroplasten der Schließzellen mit 
Stärke überfüllt, während mit steigender Alkalinität oder steigender 
Azidität die Stärke bis zum völligen Verschwinden abnahm. Jedoch 
ist zu betonen, daß diese Änderungen im Stärkegehalt nur allmählich 
und erst nach längerer Versuchsdauer auftreten, nachdem die für ein 
bestimmtes p,, charakteristische Spaltbreite schon längst erreicht worden 
war. Auch eine Reihe anderer physiologischer Zustandsänderungen be- 
treffend die Kernform und -struktur, die Hitze und Giftresistenz des 
Schließzellenplasmas, die Adhäsion der Plasmagrenzschicht, die nament- 
lich WEBER (1925, 1926a—d, 1927b) und auch LINSBAUER (1926) in 
den Schließzellen natürlich offener und geschlossener Spaltöffnungen 
nachgewiesen haben, können experimentell durch einen entsprechenden 
Wechsel der [H'] des einwirkenden Außenmediums hervorgerufen werden. 
Welcher Zustand auch immer in bezug auf die Öffnung der Spalt- 
weite, ihres Stärkegehaltes und anderer Eigenschaften der Schließzellen 
zu Beginn des Versuches gegeben war, in einer bestimmten [H’] 
wurde nach bestimmter Zeit der Zustand erreicht, der für diese Py-Zone 
nach dem früher Gesagten bezeichnend ist. 

Nun konnte SCARTH weiterhin mit Hilfe der Indikatorenmethode den 
Nachweis führen, daß unter normalen Bedingungen mit den Öffnungs- 
und Schließbewegungen der Stomata Änderungen im Aziditätsgrad des 
Zellsaftes der Schließzellen Hand in Hand gehen. Der erste Nachweis 
gelang ihm bei Pelargonium zonatum, wo das im Zellsaft der Schließzellen 
gespeicherte Neutralrot im offenen Zustande der Stomata bzw. im Licht 
in orangegelber Farbe erschien, also auf eine mehr alkalische Reaktion 
des Zellsaftes hindeutete; im geschlossenen Zustand der Stomata bzw. im 
Dunkeln zeigte das gespeicherte Neutralrot eine mehr himbeerrote Farbe, 
entsprechend einer mehr sauren Reaktion des Zellsaftes. In seiner jüngsten 
Arbeit (1932) berichtet er für eine Anzahl anderer Objekte über ähnliche 
Verhältnisse, die er mit Hilfe verschiedener Indikatoren nachweisen konnte. 
Demnach entsprächen der höchste im Zellsaft der Schließzellen nach Ver- 
dunkelung mit Hilfe von Methylrot und Benzoerot ermittelte Säure- 
gehalt einem py, von 4,8—5,0 und die stärkste mit Bromeresolpurpur 
und Neutralrot im Licht ermittelte alkalische Reaktion einem p, von 
6,0—7,0. Die gleichen Schwankungen ließen sich auch in den infiltrierten 
Interzellularen und Atemhöhlen der Spaltöffnungsapparate feststellen. 

Auf Grund dieser Versuche schloß er, daß die normalen Bewegungen der 
Stomata auf die gleiche Art durch Aziditätsschwankungen reguliert werden 
wie die Bewegungen, die sich im Experiment künstlich durch Lösungen von 
bestimmtem p,, beeinflussen lassen. Die Ursachen hierfür sieht er zum größ- 
ten Teil in einer Änderung des CO,-Gehaltes der Schließzellen, der wiederum 
zum Licht bzw. zur Kohlensäureassimilation in Beziehung stehen soll. 
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Die reversible Hydrolyse und Synthese der Schließzellenstärke, die 
vom Standpunkt der enzymatischen Theorie als die hauptsächlichste 
Ursache der stomatären Bewegungen gedeutet werden muß, erscheint im 
Rahmen der ScarrTHschen Theorie nur als ein Teilphänomen. Denn ver- 
gleichende Studien haben, wie schon angedeutet wurde (S. 441), ergeben, 
daß Änderungen im Stärkegehalt der Schließzellen, die durch eine 
Änderung in der [H'] hervorgerufen werden, viel zu langsam erfolgen, um 
die relativ schnellen Spaltöffnungsbewegungen zu erklären, die der 
gleiche p,,-Wechsel verursacht. Es wurde auch wiederholt auf die Tat- 
sache hingewiesen, daß Belichtung und Verdunkelung unmittelbare 
Änderungen in der Spaltbreite zur Folge haben, bevor noch ein Stärkeab- 
bzw. -aufbau in den Schließzellen nachgewiesen werden kann. Daraus 
und aus einer Menge anderer Argumente schließt er, daß neben dem 
durch die [H’] ausgelösten Stärkeab- und -aufbau noch andere Faktoren 
für den Bewegungsmechanismus maßgebend sein müssen. SCARTH glaubt 
nun, daß diese schnellen Änderungen Wirkungen sind, die in erster Linie 
unmittelbar durch Veränderungen im Vakuom hervorgerufen werden; 
dieses enthält, wie er betont, ein amphoteres Kolloid, dessen Hydratations- 
kapazität mit wechselnder [H’] verschieden ist. Scarru gibt für das 
Vorhandensein derartiger Kolloide im Zellsaft und ihrer Sonderrolle 
eine Reihe überzeugender Beweise, von denen ein einziger hier Er- 
wähnung finden soll. In den Schließzellen, aber auch in vielen anderen 
Zelltypen führt eine intensive Färbung mit basischen Farbstoffen zu 
einer tropfigen Entmischung der Zellsaftkolloide, wie sie schon von vielen 
Untersuchern beobachtet wurde. Diese Entmischung, bei der die aus- 
geschiedene Phase den Farbstoff besonders intensiv speichert, tritt 
namentlich in einem solchen p,,-Bereich auf, der auch zu einem Verschluß 
der Spaltöffnungen führt. Unter dem Einfluß von Puffergemischen, die 
zu einer Öffnungsbewegung der Stomata führen, beginnen diese Ent- 
mischungsprodukte aufzuquellen, sie fusionieren miteinander, und es 
ist offenbar, daß sie dann einen Druck ausüben und den Turgor der 
Schließzellen erhöhen. Selbstverständlich werden derartige Turgor- 
schwankungen nur jene Spaltöffnungsbewegungen einleiten, die unmittel- 
bar nach einer Belichtung oder Verdunkelung erfolgen; die übrigen 
Veränderungen der Spaltöffnungsbreite sollen durch den Stärkeab- und 
-aufbau bedingt sein, der wohl einen zwar langsamen, aber kräftiger 
wirkenden Faktor vorstellt. 

Nach der Scartuschen Theorie müssen wir uns daher über den Verlauf 
der physiologischen Komponente der Spaltöffnungsbewegung ungefähr 
folgende Vorstellung machen: Das Licht bedingt die Kohlensäureassimila- 
tion, in deren Verlauf die CO,-Konzentration der Schließzellen vermindert 
und auf diese Weise die Reaktion des Zellsaftes der Schließzellen nach 
der alkalischen Seite verschoben wird. Diese Änderung in der [H'] 
ermöglicht zunächst eine Quellung der im Zellsaft enthaltenen Kolloide, 








SchlieBzellen bei Rumex acetosa im Licht und im Dunkeln. 443 


wodurch die schnelle Öffnungsbewegung der Stomata bei einsetzender 
Belichtung ihre Erklärung findet. Ein Ergebnis der gleichen [H-]-Ande- 
rung ist ferner der Abbau der Stärke; die damit verbundene Erhöhung 
des osmotischen Wertes und folglich der Saugkraft des Zellsaftes führt 
unter Wasseraufnahme ein weiteres und stärkeres Öffnen der Stomata 
herbei. Beim Aufhören der Kohlensäureassimilation durch Lichtmangel 
setzen die entgegengesetzten Veränderungen ein. Vom gleichen Stand- 
punkt lassen sich auch eine Reihe anderer Erscheinungen, z. B. vorüber- 
gehende Schließbewegungen im Licht und Öffnungsbewegungen im 
Dunkeln erklären. 

Meine Ergebnisse, sofern sie die Schließzellen betreffen, lassen sich 
durchaus mit den Beobachtungen von ScArTH in Einklang bringen und 
ohne weiteres in seine Theorie einfügen. Selbst die Größe der von mir 
erschätzten p,,-Werte stimmt im großen und ganzen überein. Ich finde 
im Licht ein Minimum der Azidität, entsprechend einem p,, von ungefähr 
6,2—5,4, er eines von ungefähr 6—7. Im Dunkeln ermittelte ich ein 
Maximum der Azidität zwischen p, 5—4, er zwischen p,, 5 und 4,8. 

Anders verhält es sich mit meinen Ergebnissen an den Neben- und 
Epidermiszellen. Weder Sayre noch SCARTH haben ähnliche Beobach- 
tungen machen können. Sayre (1926) ist sogar der Meinung, daß die 
Azidität des Zellsaftes der Epidermiszellen, ähnlich wie bei den Schließ- 
zellen, im Dunkeln höher ist als im Licht. SCARTH (1932, S. 492) findet 
in ihnen keine nennenswerten p,,-Unterschiede. ‘As regards the cells 
of the leaf other than the guard cells, no definite results were obtained as 
to their p,, or changes therein. The indications are that it is fairly con- 
stant. Acidic indicators, in particular brom cresol purple, were allowed to 
accumulate in the leaf cells of Anthericum by setting cut leaves in a solution 
of dye, but no appreciable difference in coloration was noted according 
as the leaves were kept in light or darkness”. Auch meine orientierenden 
Versuche mit anderen Pflanzen führten in dieser Hinsicht zu keinem 
eindeutigen Ergebnis. Dies braucht aber nicht zu besagen, daß wir es 
bei Rumezx acetosa mit einem ganz vereinzelten Falle zu tun haben. Auch 
SCARTH war es zunächst nur bei Pelargonium zonatum möglich, Aziditäts- 
schwankungen im Zellsaft der Schließzellen kolorimetrisch einwandfrei 
festzustellen. Bei anderen Pflanzen mußte er sich mit indirekten Be- 
weisen zugunsten seiner Auffassung begnügen. Er gibt an, daß in manchen 
Fällen der Indikator infolge zu starker Speicherung nicht als solcher 
zu wirken vermag. Diese Überlegung kann auch im Falle der Neben- 
und Epidermiszellen ins Treffen geführt werden. Es ist aber noch ein 
weiterer Grund anzuführen, der für den Ausfall des Versuches maßgebend 
sein kann. Ich benützte bei meinen Versuchen nur Neutralrot, dessen 
Umschlagspunkt zwischen p,, 6—7 liegt. Es ist nun durchaus denkbar, 
daß die durch Belichtung oder Verdunkelung etwa ausgelösten py- 
Schwankungen im Zellsaft der Epidermiszellen anderer Pflanzen in einem 
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mehr sauren Bereich liegen, die durch Neutralrotfärbungen nicht erfaßt 
werden können. Es muß auch in Betracht gezogen werden, daß wir 
es bei Rumezx acetosa möglicherweise mit einem bestimmten Typus zu tun 
haben, der sich von den Pflanzen, die von ScARTH untersucht wurden, 
unterscheidet. 

Wie dem auch sei, wir müssen uns fragen, ob und in welcher Weise 
sich die von uns an den Neben- und Epidermiszellen gewonnenen Er- 
gebnisse in die Scartusche Theorie einordnen lassen. Was das Quellungs- 
vermögen der im Zellsaft der Oberhautzellen enthaltenen amphoteren 
Kolloide betrifft, können unsere Ergebnisse ganz im Sinne der Scarraschen 
Anschauungen gedeutet werden. Unter der Annahme, daß der iso- 
elektrische Punkt der Zellsäfte der Epidermiszellen im sauren Bereiche 
zwischen py 5—4 liegt, wäre im Licht ein Quellungsdruck dieser ampho- 
teren Kolloide, sowohl in den SchlieB- als auch in den Nebenzellen 
gegeben. Im Dunkeln würde er in den Schließzellen abnehmen, ent- 
sprechend einer mehr sauren Reaktion des Zellsaftes, in den Neben- 
und Epidermiszellen hingegen zunehmen, entsprechend einer mehr alka- 
lischen Reaktion. Beide Vorgänge würden Hand in Hand arbeiten und 
einen Verschluß der Stomata begünstigen. 

Inwieweit die Änderung der [H:] in den Neben- und Epidermiszellen 
durch die wechselnde CO,-Konzentration bedingt sein soll, ist vorläufig 
nicht einzusehen. Nach der Ansicht von SCARTH wird der CO,-Gehalt 
des ganzen Blattes infolge der aussetzenden Kohlensäureassimilation ge- 
steigert, und es wäre daher, in Übereinstimmung mit Sayre (1926), 
eher eine Steigerung der Azidität zu erwarten, was jedoch nicht der Fall ist. 
Weitere Untersuchungen werden zur Klärung dieser Frage notwendig sein. 

Jedenfalls verdienen meine Beobachtungen über die Aziditätsschwan- 
kungen in diesen Zellen beim Wechsel der Belichtungsverhältnisse, vom 
Standpunkt der Frage, ob die Neben- bzw. Epidermiszellen sich am Spiel 
der Spaltöffnungsbewegungen beteiligen, einige Beachtung. Sie weisen 
meiner Meinung nach einen Weg für die experimentelle Behandlung 
unserer Frage. Es ist durchaus möglich, daß ganz allgemein die Neben- 
bzw. Epidermiszellen am Spiel der Spaltöffnungsbewegungen beteiligt 
sind, in einer Weise jedoch, die bisher kaum ins Auge gefaßt wurde. Es 
könnten im Sinne der Scarruschen Auffassung durch Aziditätsänderungen 
in den Epidermiszellen Turgorschwankungen in merklichem Ausmaß auf- 
treten, ohne von wesentlichen Veränderungen im osmotischen Wert 
dieser Zellen begleitet zu werden. 


Zusammenfassung. 

1. Die vorliegenden Untersuchungen liefern einen Beitrag zur Physio- 
logie der Spaltöffnungsbewegung und der Epidermis. Vor allem werden 
mit Hilfe vitaler Färbung die Aziditätsverhältnisse in den Epidermis- 
und Schließzellen der Blätter von Rumez acetosa im Licht und im Dunkeln 
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geprüft. Die Untersuchungen erfolgen nicht an Schnittpräparaten, 
sondern an ganzen Blättern. Der Farbstoff wird den Zellen über dem 
Umweg der Infiltration geboten. 

2. Die Vakuum-Infiltrationsmethode ruft keine merkliche Schädigung 
in den Zellen des Blattgewebes hervor. Die Stärkesynthese bzw. -hydrolyse 
wird in nachweisbarem Maße nicht beeinflußt. Der durch Wasser- 
infiltration herbeigeführte Spaltenverschluß ist in erster Linie durch eine 
Erhöhung des Turgordruckes der Epidermiszellen bedingt; am physi- 
kalisch-chemischen Zustand der Schließzellen selbst dürfte sich nach er- 
folgter Infiltration trotz weitgehender Änderung des Öffnungszustandes 
der Spalte nichts Wesentliches geändert haben. 

3. Die vitale Färbung nach Farbstoffinfiltration nimmt von den Neben- 
zellen der Spaltöffnungen und von den Drüserzellen ihren Ausgang, 
um von hier aus nach und nach auf die übrigen Zeilen überzugreifen ; diese 
Reihenfolge im Auftreten des Färbeeffektes ist zum größten Teil Ausdruck 
rein anatomischer Verhältnisse. 

4. Belichtete und verdunkelte Blätter verhalten sich verschieden 
gegenüber vitaler Färbung mit verdünnten Neutralrotlösungen. Nach 
einer Versuchsdauer, die zu keiner Überfärbung der Epidermis geführt 
hat, finden wir folgende Verhältnisse: 


In den belichteten Blättern hat der Zellsaft der Nebenzellen (abgesehen 
von dem der Drüsenzellen) den Farbstoff am intensivsten gespeichert, 
und das Neutralrot erscheint in einem kräftigen, nach Violett neigendem 
Rot. Die an die Neben- und Drüsenzellen grenzenden Epidermiszellen 
zeigen den gleichen, jedoch schwächeren Farbton, entsprechend einer 
geringeren Speicherung. Weiterhin nimmt die Färbung in den übrigen 
Epidermiszellen immer mehr ab; die von den Neben- bzw. Drüsenzellen 
entferntesten Epidermiszellen sowie die Schließzellen sind in der Regel 
noch ungefärbt. Haben unter Umständen die Schließzellen Neutralrot 
schon gespeichert, dann ist stets die Intensität der Färbung viel geringer 
als in den Nebenzellen ; der Farbton ist jedoch in beiden Zellen der gleiche. 

In verdunkelten Blättern fällt nach der gleichen Versuchsdauer der 
Zellsaft der Schließzellen sogleich durch seine kräftigeFarbstoffspeicherung 
auf (erster Gegensatz zu den Ergebnissen der Lichtversuche) ; das Neutral- 
rot erscheint in einer mehr violetten Farbe. Der Zellsaft der Nebenzellen 
ist ebenfalls intensiv gefärbt, jedoch hat das Neutralrot einen starken 
orangegelben Farbton angenommen (zweiter Gegensatz zu den Ergebnissen 
der Lichtversuche). Den gleichen, nur schwächeren Farbton haben die 
an die Neben- und Drüsenzellen angrenzenden Epidermiszellen. Weiterhin 
nimmt die Färbung der Oberhautzellen mit zunehmender Entfernung 
von den Neben- bzw. Drüsenzellen bis zur völligen Farblosigkeit ab. 
Die Drüsenzellen zeigen die gleichen Verhältnisse wie bei belichteten 
Blättern. 
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5. Die fiir belichtete bzw. verdunkelte Blatter charakteristische vitale 
Neutralrotfärbung läßt sich durch eine Änderung der Belichtungs- 
verhältnisse vollständig umkehren. Eine der Belichtung folgende Ver- 
dunkelung verschiebt die Farbe des gefärbten Zellsaftes der Epidermis- 
zellen von Rot nach Orangegelb; eine abermals einsetzende Belichtung 
stellt wieder den Lichteffekt her. 

6. Die Verschiedenheit der vitalen Färbung in Licht- und Dunkel- 
versuchen ist Ausdruck einer reversiblen Verschiebung des p,,-Wertes 
im Vakuom der Epidermis- und Schließzellen. 

7. Der Zellsaft der Schließ-, Neben- und Epidermiszellen verfügt im 
Licht über eine [H’J von ungefähr p, 6. Im Dunkeln erfolgt im Zell- 
saft der Schließzellen eine Verschiebung nach der sauren, im Zellsaft 
der Neben- bzw. Epidermiszellen eine nach der alkalischen Seite. 

8. Es wird erörtert, in welcher Weise sich die hier vorgelegten Er- 
gebnisse in die Scarrusche Theorie der Spaltöffnungsbewegung ein- 
ordnen lassen, welche besagt, daß die hauptsächlichste Funktion der 
Stomata darin besteht, gerade den Faktor zu regulieren, durch den ihre 
Bewegungen vermutlich selbst zum Teil reguliert werden, nämlich den 
Kohlendioxydgehalt des Blattes im allgemeinen und den der Schließzellen 
im besonderen. 
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BEITRAGE ZUR MORPHOLOGIE DES GYNAECEUMS. 
IV. ÜBER DAS GYNAECEUM DER NYMPHAEACEEN. 


Von 


WILHELM TROLL 
(Halle a. d. 8.). 


Mit 26 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 9. November 1933.) 


Einleitung. 

Die Nymphaeaceen standen bei der Erörterung phylogenetischer 
Fragen wiederholt im Brennpunkt des Interesses. Haben wir es in 
ihnen doch mit jener Familie der Polycarpicae zu tun, welche in ihrem 
Blütenbau die weitestgehenden Ähnlichkeiten mit den Verhältnissen bei 
den Monokotylen, besonders den Helobiae aufweist und deshalb für den 
Anschluß der Monokotylen an das Dikotylensystem über die Reihe der 
Helobiae in erster Linie in Frage kommt. 

Man sollte glauben, daß ein Formenkreis von so hervorragender Be- 
deutung entsprechend eingehend morphologisch untersucht und nament- 
lich im Hinblick auf seinen Blütenbau genauestens bekannt sein müßte. 
Denn nach wie vor sind die vergleichend-morphologischen Befunde 
die sichersten Anhaltspunkte für die Beurteilung der Verwandtschafts- 
verhältnisse. Es steht aber hier wie anderwärts die Genauigkeit unserer 
morphologischen Kenntnisse in einem umgekehrten Verhältnis zu der 
Kühnheit der auf sie gebauten phylogenetischen Konstruktionen. Nament- 
lich gilt das für den Bau des Gynaeceums, das bisher weder eine gründliche 
Einzeluntersuchung bei den in Frage kommenden Formen, noch eine 
auf die ganze Familie sich erstreckende, von einheitlichen Gesichtspunkten 
geleitete vergleichende Bearbeitung erfahren hat. 

Auch für die Reihe der Helobiae lagen nur dürftige und vielfach sich 
widersprechende Angaben vor. Hier haben meine früheren Arbeiten 
über die Hydrocharitaceen (27) und Limnocharis (29) und besonders die 
Untersuchungen meiner Schülerin Erna Exper über „Karpellbau und 
Plazentationsverhältnisse in der Reihe der Helobiae“ (7) Klarheit gebracht. 
Es wird auf sie am Schluß dieser Abhandlung zurückzukommen sein. 

Was das Gynaeceum der Nymphaeaceen anlangt, so interessiert uns 
daran neben der Form der einzelnen Karpelle und den Plazentations- 
verhältnissen besonders auch der Gesamtaufbau. Von den drei Unter- 
familien der Cabomboideen (Hydropeltideen), Nelumbonoideen und 
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Nymphaeoideen besitzen die ersten beiden eindeutig apokarpe Gynaeceen. 
Die Nymphaeoideen dagegen sollen nach verschiedenen Angaben [z. B. 
von Gray (12, S.48), Le Maour und Decatsnz (17, S. 400) und WARMING 
(32, S. 270 und folgende Auflagen)] synkarpen Bau zeigen, zu dessen 
Erläuterung WARMING (a. a. O., 8. 276) sogar den Fruchtknoten von 
Papaver heranzieht. Am meisten erweckt den Eindruck eines coeno- 
karpen Fruchtknotens das Gynaeceum von Nuphar, das als ansehnlicher, 
vollständig freier und geschlossener Körper das Androeceum überragt. 

Es ist die Aufgabe der folgenden Darstellung, zu zeigen, daß der 
Bau des Gynaeceums der Nymphaeaceen viel einheitlicher ist, als es 
bei oberflächlicher Betrachtung den Anschein hat. Nicht nur haben 
wir durchweg laminale Plazentation bei peltat-schlauchförmiger Aus- 
bildung der einzelnen Karpelle. Auch der Gesamtaufbau des Gynaeceums 
folgt überall dem apokarpen Typ. Es sind also die Fruchtknoten der 
Nymphaeoideen als pseudocoenokarpe Bildungen zu betrachten ähnlich 
denen, welche wir tür die Hydrocharitaceen, Limnocharis und Nigella 
geschildert haben (27, 29, 30). 

In einer SchluBbetrachtung soll versucht werden, die gewonnenen 
Befunde fiir die Frage des systematischen Anschlusses der Monokotylen 
bzw. Helobiae an die Polycarpicae auszuwerten. Auch die von ENGLER 
nach dem Vorgang älterer Forscher angenommene Verwandtschaft 
zwischen Nymphaeaceen und Ceratophyllaceen, die bislang wenig durch 
exakte Befunde gesichert war, wird dadurch bestätigt werden. 


I. Cabomboideae. 

Die Unterfamilie besteht aus den beiden Gattungen Cabomba und 
Brasenia, von denen letztere monotypisch ist. Samtliche Arten sind 
schildblättrig. Bei Cabomba jedoch gehen den schildförmigen Schwimm- 
blättern stark zerteilte Wasserblätter voraus. Die Blühreife tritt bei 
der Mehrzahl der Arten in der Regel gleichzeitig mit der Bildung der 
Schwimmblätter ein. 

Vom Blütenbau wurde wiederholt, zuletzt von SUESSENGUTE (26, 
8. 42), die der Organstellung zugrunde liegende Dreizahl hervorgehoben. 
Auch die Fruchtblätter sind meist entweder in einfacher Dreizahl 
(Cabomba) oder in zwei dreizähligen Kreisen (Brasenia) vertreten. Darüber 
hinaus sind über das Gynaeceum wenig zuverlässige Angaben vorhanden. 
So wird der höchst charakteristische Bau der Karpelle überhaupt nirgends 
erwähnt, und hinsichtlich der Plazentationsverhältnisse widersprechen 
sich die Angaben teilweise. 

1. Cabomba. 

Die Karpelle sind hier flaschenförmige Organe, an denen man schon 
äußerlich vergeblich nach einer Bauchnaht sucht. Es besteht somit 
die Vermutung, daß es sich um peltat-schlauchförmige Bildungen handelt, 
ähnlich den Karpellen der Potamogetonaceen, die von EBER (7, S. 305) 
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geschildert wurden. Dies trifft in der Tat zu, wie besonders deutlich 
die Entwicklungsgeschichte lehrt. 

In Abb. 1 I ist ein Längsschnitt durch eine junge Blüte dargestellt. 
Von den drei Karpellen, die aus dem Bliitenscheitel hervorgegangen 
und von denen auf dem Schnitt zwei zu sehen sind, ist eines der Lange 
nach halbiert, das andere ist vollständig zu sehen. Man erkennt ohne 
Schwierigkeit, daß es sich um sackartige Anlagen mit einem rings ge- 
schlossenen Rand handelt, die sich in dieser Form auch weiter ent- 
wickeln (Abb. 1 II und III). Die Höhlung vertieft sich dabei zunehmend, 
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Abb. 1. Cabomba caroliniana A. Gray. I Längsschnitt durch eine junge Blüte; II, III 
mediane Längsschnitte durch junge Karpelle; IV, V, VI rin Längsschnitte durch 
junge und ältere Karpelle (von den beiden Samenanlagen der adaxialen Seite ist nur eine 
getroffen, die höher inserierte gehört der Ventralseite an); VII, VIII Querschnitte durch 
ein Karpell in der Höhe der beiden dorsalen Samenanlagen (VII) und in der Griffel- 
region (VIII). Leitbündel in VII und VIII schraffiert. Q Querzone (ventrale Seite) der 
Karpellspreite. Vergr. in I 70fach, in II und III 95fach, in IV—VIII 50fach. 





und schließlich tritt eine Differenzierung in einen unteren erweiterten 
Abschnitt und in eine verjüngte Griffelzone ein. Die Narbe geht aus dem 
rings geschlossenen Karpellrand, der die sehr enge Mündung des Griffel- 
kanals umgibt, hervor und ist darin der Narbenbildung der Potamo- 
getonaceen vergleichbar, die ebenfalls einen totalen Narbensaum besitzen. 

Daß die Karpelle tatsächlich flaschenförmige Organe ohne Bauch- 
naht sind, lehren auch die Querschnitte Abb. 1 VII und VIII, von 
denen VII durch den erweiterten basalen Abschnitt und VIII durch 
die Griffelzone geführt ist. Von den drei längs verlaufenden Leitbündeln 
im basalen Teil ist weiter oben nur noch der Mittelnerv zu sehen. 


Planta Rd. 21 30 
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Der ,,hochgeschlossenen“ Karpellform entsprechen die Plazentations- 
verhältnisse. Der Karpellrand kommt fiir die Anheftung der Samen- 
anlagen schon deshalb nicht in Frage, weil er eine zu geringe Ausdehnung, 
also zu wenig Ansatzfläche besitzt. An Stelle des sonst bei den Dikotylen 
weitaus vorherrschenden marginalen Plazentationsmodus treffen wir hier 
deshalb laminale Plazentation an. 

Was zunächst die Zahl der Samenanlagen anlangt, so schwankt 
sie nach EICHLER (8, S. 177) zwischen 1 und 4. Ich selbst habe in den 
zahlreichen, von mir untersuchten Fruchtknoten stets 3 angetroffen, 
was auch nach STRASBURGER (24, S. 57) der weitaus häufigste Fall ist. 

Über die Insertion der Samenanlagen erlangt man wirkliche Klarheit 
nur durch Untersuchung der Karpellentwicklung, die von den bisherigen 
Untersuchern, wohl aus Mangel an geeignetem Material, vernachlässigt 
wurde. Racrsorski (20, S.9), dem solches zur Verfügung stand, gibt 
lediglich die damals schon vorhandenen Angaben Casparys (5, S. 5) 
und STRASBURGERS (24, S. 57) wieder. In Abb. 1 IV ist ein zur Mediane 
des Karpells paralleler Tangentialschnitt wiedergegeben. Dasselbe Bild 

ebenso geführte Schnitte durch ältere Entwicklungsstadien 
(Abb. 1 V und VI). Auf diesen Schnitten sind 2 Samenanlagen getroffen, 
von denen die höher inserierte der adaxialen Seite der Karpellwand an- 
gehört. Da die Schnittebene seitlich von der Mediane liegt und durch 
die Insertionsstelle der Samenanlage geht, muß diese seitlich von der 
Mediane der adaxialen Karpeilwand entspringen. Die tiefer sitzende ist 
eine der Samenanlagen der abaxialen Seite, die auf dem Querschnitt 
durch ein in seinem Entwicklungszustand dem Fruchtblatt Abb. 1 V 
entsprechendes Karpell (Abb. 1 VII) beide zu sehen sind. Das Karpell 
weist in dieser Zone 3 Längsbündel auf, einen Dorsalmedianus und 
2laterale Bündel. Die abaxialen (dorsalen) Samenanlagen sind, wie 
man sieht, seitlich vom Medianstrang, den lateralen Bündeln genähert, 
inseriert. Sämtliche Samenanlagen entspringen also lateral an der 
Karpellwand, wir haben es mit laminal-lateraler Plazentation zu tun!. 
Daß, wie bei EiCHLER (8, S. 177) erwähnt ist, die Samenanlagen gelegent- 
lich auch median stehen — ‚an der Naht oder auch ... auf der Mittel- 
linie des Carpids in verschiedener Höhe befestigt sind‘ —, erscheint 
mir nicht eben wahrscheinlich, zumal eine ,,Naht‘‘ an den vollkommen 
schlauchförmigen Karpellen gar nicht vorhanden ist, und ein Einrücken 
der beiden abaxialen, vom Medianstrang ziemlich weit entfernt stehenden 
Samenanlagen in die Mediane nicht gerade naheliegend ist. 


2. Brasenia ?. 
Zum Unterschied von Cabomba besteht das Gynaeceum von Brasenia 
Schreberi J. ¥. GmEL., der einzigen Art dieser Gattung, aus 6 Frucht- 
1 Vgl. dazu meine Ausführungen in „Morphologie der schildförmigen Blätter“ 
(28, S. 297) und Fortschr. Bot. 2 (31, S. 19). 
2 Das Untersuchungsmaterial erhielt ich aus dem Botanischen Garten zu 
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blättern, nach EicHLEr (8, 8. 177) sollen sogar bis zu 18 Karpelle vor- 
kommen. Ihre Form und Entwicklung stimmen, wie Abb.2 zeigt, fast 
vollständig mit den Verhältnissen bei Cabomba überein. Es ist hier 
lediglich der abaxiaie Teil der Karpellwand schon frühzeitig über den 






VI 
A 
; 
a. 
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Abb. 2. Brasenia Schreberi J.F. GMEL. I Junges Karpell von der adaxialen (ventralen) 
Seite mit der spaltförmigen Öffnung der Karpellhöhlung; II ebensolches Karpell im 
medianen Längsschnitt; III, IV etwas ältere Karpelle mit jungen Samenanlagen auf der 
Dorsalseite; V Karpell wie in IV, von der Ventralseite gesehen (vgl. I, die Umrisse der 
Karpellhöhlung und Samenanlage unterbrochen gezeichnet); VI, VII ältere Entwicklungs- 
stadien der Karpelle im medianen Längsschnitt (VII) und von der Ventralseite geöffnet 
(VI, Samenanlagen schraffiert); VIII Karpell mit hemitropem Entwicklungsstadium 
der Samenanlage im medianen Längsschnitt; IX, X Querschnitte durch ein Karpell in 
der Höhe einer Samenanlage (IX) und in der Griffelregion (X). Leitbündel in VIII—X 
schraffiert. @ Querzone (ventrale Seite) der Karpellspreite. Vergr. in I, III, IV und V 
50fach, in II 95fach, in VI und VII 15fach, in VIII 25fach, in IX und X 35fach. 


adaxialen vorgezogen, so daß die Mündung der Karpellhöhlung seitlich 
zu liegen kommt (Abb. 2 I und IT). Diese Eigenschaft wird auch weiterhin 
beibehalten. An den erwachsenen Karpellen liegt somit die verlängerte 
Narbe ebenfalls seitlich (Abb. 2 VIII). 
Marburg (Lahn). Herrn Privatdozenten Dr. W. Dörr, der es mir beschaffte, möchte 
ich auch an dieser Stelle bestens für seine Bemühungen danken. 
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Die Sackform der Karpelle wird auch durch die Querschnitte Abb. 2 1X 
und X bestätigt, die denen von Cabomba in Abb. 1 VII und VIII ent- 
sprechend einerseits durch den basalen Abschnitt, andererseits durch 
den Griffel geführt sind. Die Leitbiindelversorgung ist stärker als bei 
Cabomba. 

Während also bezüglich des Karpellbaues große Ähnlichkeit zwischen 
den beiden Gattungen besteht, weicht Brasenia in den Plazentations- 
verhältnissen erheblich ab. STRASBURGER (24, 8.57) hat sie aus- 
führlicher beschrieben, allerdings nicht auf Grund entwicklungsgeschicht- 
licher Untersuchungen. Auch hier hat Racızozskı (20, S. 15) nichts 
Neues hinzugefügt. Nach STRASBURGER finden sich an jedem Fruchtblatt 
gewöhnlich 2 Samenanlagen, die „auf dem Mittelnerven übereinander 
inseriert‘‘ sind, „das untere in halber, das höhere in zwei Drittel Höhe“. 
Ich fand in meinem Material vielfach dieselben Verhältnisse, wie Abb. 2 VI 
und VII zeigen, von denen VII einen medianen, VI einen transversalen 
Längsschnitt darstellen, durch den das Karpell von der adaxialen (ven- 
tralen) Seite her geöffnet wurde, so daß man die beiden Samenanlagen 
vonder Flächesieht. Daß sie wirklich median stehen, lehrt der Querschnitt 
Abb. 2IX; die Samenanlage entspringt auf ihm nicht seitlich, sondern 
gerade über dem Mediannerven. 

Recht häufig begegneten mir auch Karpelle mit nur einer Samen- 
anlage (Abb. 2 IV, V, VIII). Von einer zweiten war in diesen Fällen 
auch nicht eine Andeutung zu erkennen. Es dürfte aber dennoch diese 
Einsamigkeit auf der Reduktion der oberen Samenanlage beruhen. Dieses 
Verhalten leitet uns zu Nelumbium über, wo die Einsamigkeit der Karpelle 

Es sollen hier aber noch Form und Orientierung der Samenanlagen 
bei den Cabomboideen besprochen werden, da hierin Züge zur Geltung 
kommen, die bei der Erörterung der Beziehungen zwischen Nymphaeaceen 
und Ceratophyllum von Bedeutung sind. 

Asa Gray (12, 8. 48) hatte im Gegensatz zu Ricuarp den Hydro- 
peltideen ein „Ovolum pendulum atropum“ zugeschrieben, was ihm 
eine scharfe Kritik SCHLEIDENs (22, 8. 230 und 23, S. 40) eingetragen 
hat, der unter Hinweis auf RicHARDs Angaben und gestützt auf eigene 
Befunde an Cabomba anatropen Bau der Samenanlagen feststellte. 
Später hat sodann Bamuon {l, 8.374) die Widersprüche aufgeklärt, 
indem er erkannte, daß bei Cabomba „les ovules présentent assez souvent 
un état anormal particulier“. Wie Abb. 1 IV fiir Cabomba und Abb. 2 IV 
für Brasenia zeigen, beginnen die Samenanlagen, die später gewöhnlich 
anatrop sind, ihre Entwicklung mit einem mehr oder minder atropen 
Stadium. Die Spitze des Nucellus, an dessen Basis das äußere Integument 
eben erst in Erscheinung tritt, ist zu dieser Zeit nach dem Grund des 
Fruchtblattes gewendet. Es folgen sodann ein hemitropes Zwischen- 
und schließlich das anatrope Endstadium. Wenn nun, was tatsächlich 
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häufiger der Fall zu sein scheint, die Samenanlagen auf dem atropen 
Stadium ohne weitere Veränderung ihrer Orientierung sich zu Ende 
entwickeln, so werden im reifen Karpell atrope Samenanlagen sich vor- 
finden — ein Verhalten, das man somit auf eine Entwicklungshemmung, 
ein ,,arrét du développement“ (BAILLON), zurückführen kann. 


II. Nelumbonoideae. 


Diese Unterfamilie besteht aus der einzigen Gattung Nelumbium 
mit den beiden Arten N.luteum WILLD. und N. speciosum Wırıo. Für 
beide ist charakteristisch das höchst eigentümliche Verhalten der Blüten- 
achse bei Bildung des Gynaeceums, das selbst typisch apokarp ist. 
Die Blütenachse wächst zu einem verkehrt-kegelförmigen Körper aus, 
den man mit einer Gießkannenbrause verglichen hat, und in den die 
Karpelle eingesenkt sind. Auf den Längsschnitten durch junge Gynaeceen 
von N. speciosum in Abb. 3 I und II sind 3 bzw. 2 dieser je ein Karpell 
bergenden Höhlungen getroffen, über deren Rand nur die Narben hervor- 
ragen. Dies zeigt auch die Oberansicht eines ausgebildeten Gynaeceums 
derselben Art in Abb. 181. 

Die Entwicklungsgeschichte des Gynaeceums wurde von BAILLON (2, 
S. 3) untersucht, auf dessen Darstellung wir uns hier teilweise beziehen 
können!. Es handelt sich in diesem Zusammenhang vor allem um 
den Vergleich einerseits mit den Cabomboideen, andererseits mit den 
Nymphaeoideen. Namentlich für das Verständnis des Gynaeceums von 
Nuphar liefert Nelumbium wertvolle Anhaltspunkte. 

Vor dem Auftreten der Karpellprimordien erscheint das inmitten 
der Staubblattanlagen befindliche Ende der Blütenachse als leicht ge- 
wölbte, vollständig glatte Fläche. Aus ihr sprossen sodann in spiraliger 
Anordnung die Karpellanlagen hervor, zuerst eine, dann die zweite, dritte 
usw. Die endgültige Zahl der Karpelle ist sehr veränderlich und schwankt 
zwischen 12 und 30. 

Anfänglich sind die Karpellprimordien vollkommen frei, und es 
weicht auf diesem Stadium die Gesamtkonfiguration des Gynaeceums 
überhaupt nur wenig von den Verhältnissen ab, die man von anderen 
apokarpen Formen gewöhnt ist. Und wenn das Nelumbium-Gynaeceum 
in dieser Art sich weiterentwickeln würde, so wäre, um BAILLON anzuführen 
(2,8.4), ,,l’ensemble du gynécée ... très-analogue à celui des Renon- 
culacées polycarpellées et uniovulées, des Renoncules par exemple“. 

Bei Nelumbium jedoch nimmt die Entwicklung einen anderen Ver- 
lauf. Es erheben sich die zwischen den Karpellinsertionen befindlichen 


1 Die blütenmorphologischen Angaben bei Wicanp, der Nelumbium eine aus- 
führliche Monographie gewidmet hat (33), sind sehr dürftig und zweifellos großen- 
teils unrichtig. Das gilt besonders auch für die Morphologie der Karpelle. Man 
braucht nur die bildlichen Darstellungen genau zu besehen, um zu erkennen, daß 
der Verfasser über die wesentlichen Eigentümlichkeiten nicht ins klare gekommen ist. 
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Teile des Achsenpolsters und beginnen die Fruchtblätter zu umwallen. 
Auf dem in Abb. 3 I wiedergegebenen Stadium ist das Achsengewebe 
erst bis zur halben Höhe der Karpelle emporgewachsen. Der Vorgang 
schreitet aber fort, und schließlich sind die Fruchtblätter bis auf die 
Narbenregion in die Höhlungen des Achsenkegels eingesenkt (Abb. 3 II). 
Auch unterhalb der Karpelle streckt sich die Achse bedeutend in die 
Länge, wie ebenfalls aus Abb. 3I und II zu entnehmen ist. 


U 





} IV III 


Abb. 3. Nelumbium speciosum. I, II Längsschnitte durch das Gynaeceum junger Blüten; 
III, IV einzelne Karpeile stärker vergrößert. H Hôcker der Dorsalseite des Karpells. 
Vergr. in I 11fach, in II 8fach, in III und IV 25fach. 


Trotzdem hier also die Achse an der Gesamtentwicklung des Gynae- 
ceums lebhaften Anteil nimmt, wird dadurch doch nicht die apokarpe 
Struktur der Anlage verändert. Ein scheinbar coenokarpes Gynae- 
ceum dagegen käme zustande, wenn Achsen- und Karpellwachstum 
gemeinsam erfolgten, d.h. die Karpelle nicht frei, sondern in Ver- 
bindung mit dem Achsengewebe emporwüchsen. Die Karpelle säßen dann 
nicht in Höhlungen, vielmehr wären die Karpellhöhlungen Vertiefungen 
in einem einheitlichen, aus der Verschmelzung von Achsen- und Karpell- 
gewebe entstandenen Körper. 

Mit den Cabomboideen stimmt Nelumbium außer in der Apokarpie 
des Gynaeceums auch im Bau der Karpelle grundsätzlich überein. Es 
sind schlauchförmige Organe mit rings geschlossenem Spreitenrand, 
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der vorübergehend auf der adaxialen (ventralen) Seite höher ist als 
auf der Dorsalseite. BAILLON scheinen hierin allerdings Beobachtungs- 
fehler unterlaufen zu sein, die ich aus Mangel an genügend jungen Ent- 
wicklungsstadien leider nicht ganz zu klären vermochte. Nach seinen 
bzw. Facuets Zeichnungen (1, Tafel III, Fig. 6, 7 und 10) überragt der 
dorsale Teil der Karpelle den ventralen. Wie aber Fig. 9 und 12 richtig 
zeigen, geht die Samenanlage aus dem höheren Teil der Karpellwand 
hervor, der nach Fig. 10 der abaxialen Seite entspricht. Die Samen- 
anlage gehört aber stets der adaxialen (ventralen) Seite an, so daß hier 
ein Widerspruch vorhanden ist. Im Verlauf der Weiterentwicklung 
gleicht sich übrigens die schräge Orientierung der Karpellöffnung voll- 
ständig aus. Sie ist dann von einem totalen Randsaum umgeben, der 
die Narbe liefert. Die bei den Cabomboideen verlängerte Griffelregion 
bleibt hier kurz und erscheint als halsartige Einschnürung des Karpells. 





Abb. 4. Nelumbium speciosum. Querschnitte durch ein Karpell, I an der Basis, II in der 
Mitte, III in Höhe der Insertion der Samenanlage (Sa). Vergr. 50fach. 


Der Höcker, welcher auf der Dorsalseite außen an den Karpellen sich 
bildet (H in Abb. 3 III und IV), stellt nach BaıLLox (1, S. 4) eine schwach 
sezernierende Drüse dar, über deren Funktion nichts bekannt ist. 

Auch Querschnitte durch ältere Karpelle bestätigen die Schlauch- 
form der Anlage (Abb. 4). Abb.4I ist ein Querschnitt an der Basis 
des Karpellschlauches, in-Abb. 4 II ist der freie Teil und in Abb. 4 III 
die Insertionsstelle der Samenanlage getroffen. Die Karpellspreite wird 
von einer Anzahl von Leitbündeln durchzogen, von denen der Dorsal- 
medianus (m) und der ihm gegenüberliegende Ventralmedianus (v) hervor- 
zuheben sind. 

Die Samenanlagen sind an den Karpellen gewöhnlich in Einzahl 
vorhanden. Zwar sollen gelegentlich 2 Samenanlagen vorkommen. Da 
aber deren Stellungsverhältnisse nicht mitgeteilt werden, sind diese 
Angaben ohne eigentlichen Wert. Die normalerweise vorhandene einzige 
Samenanlage entspringt unmittelbar unter der dem Griffel entsprechenden 
Einschnürung aus der Karpellwand, der sie median ansitzt (Abb. 3 III 
und IV). Wir haben es also mit laminal-medianer Plazentation zu tun, 
nur daß zum Unterschied von Brasenia die Querzone der Karpellspreite 
und nicht die Dorsalseite die Samenanlage trägt. Nelumbium erinnert 
hierin auffallend an die Potamogetonaceen, bei denen die Plazentation 
ebenfalls an der ventralen Schlauchwand erfolgt. 
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Die Entwicklung der einzigen Samenanlage verläuft in derselben 
Weise wie bei den Cabomboideen, indem sie von einem atropen Stadium 
ihren Ausgang nimmt (Abb. 3 III), unter gleichzeitiger Ausbildung 
von 2 Integumenten hemitrop (Abb. 3 IV) und endlich anatrop wird. 
Nimmt man an, daß das atrope Anfangsstadium beibehalten wird und 
die Entwicklungshemmung sich auch auf die Entstehung von nur einem 
Integument erstreckt, so ergibt sich, wie noch auszuführen sein wird, 
eine außerordentlich weitgehende Übereinstimmung mit dem Karpell- 
bau von Ceratophyllum. Denn auch dessen Fruchtblätter sind schlauch- 
förmig und nur mit einer einzigen, laminal entspringenden Samenanlage 


ausgestattet. 
IH. Nymphaeoideae. 

Die Unterfamilie der Nymphaeoideen, welche die Gattungen N ym- 
phaea, Euryale, Victoria, Barclaya und Nuphar umfaßt, ist gegenüber 
den Cabomboideen und Nelumbonoideen ausgezeichnet durch die Epi- 
gynie ihrer Blüten. Eine Ausnahme macht nur Nuphar, wo im Zentrum 
der Blüte ein großer ‚„freier‘‘ Fruchtknoten vorhanden ist, vergleichbar 
dem das Gynaeceum tragenden obkonischen Achsenkörper von Nelumbium. 

Während bei den beiden apokarpen Unterfamilien die Blütenachse 
sich entweder gar nicht oder doch nur auf eine Weise am Aufbau des 
Gynaeceums beteiligt, die dessen apokarpe Struktur unberührt läßt, 
ruft ihr Verhalten bei den Nypmhaeoideen Komplikationen hervor. Die 
Fruchtblätter treten nicht frei, sondern mehr oder weniger miteinander 
vereinigt auf. 

Die nachfolgenden Untersuchungen sollen den Nachweis dafür er- 
bringen, daß trotzdem das Gynaeceum auch hier als apokarp zu betrachten 
ist, sogar bei Nuphar, wo der äußere Anschein dieser Behauptung am 
meisten widerspricht. 

Außerdem steht die Gestalt der Fruchtblätter zur Erörterung, d.h. 
es fragt sich, ob diese schlauchförmig sind wie bei den Cabomboideen 
und Nelumbonoideen, so daß auch dadurch die Einheitlichkeit und Ge- 
schlossenheit der ganzen Familie bestätigt würde. Nur gestaltet sich 
die Entscheidung dieser Frage hier wegen der innigen Verwachsung 
von Karpellen und Blütenachse nicht gerade einfach. 

Gemeinsam ist den Nymphaeoideen die Anordnung der Karpelle. 
Man kann zum Vergleich auf die Ausbildung des Gynaeceums bei den 
Ranunculaceen verweisen. Während bei Gattungen wie Anemone, Adonis 
und Ranunculus die Fruchtblätter in großer Zahl und spiraliger Anordnung 
die ganze Oberfläche der konisch verlängerten oder kugelförmig er- 
weiterten Blütenachse bedecken, sind sie bei anderen Gattungen (Helle- 
borus, Aquilegia, Nigella) zyklisch um das abgeflachte Achsenende, 
das selbst frei davon ist, gruppiert. Derselbe Unterschied kehrt auch 
sonst wieder, z. B. bei den Rosaceen (Geum, Ulmaria) oder Alismataceen 
(Sagittaria, Alisma). Dem Verhalten von Ranunculus, Geum oder Sagit- 
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taria entspräche unter den Nymphaeaceen das Gynaeceum von Nelum- 
bium; bei den Nymphaeoideen dagegen bleibt das Achsenende frei von 
Karpellen und tritt gewöhnlich auch in der fertigen Blüte noch auf- 
fallend hervor, z.B. bei Nymphaea-Arten (Abb.5I und II) oder bei 
Victoria, wo es als besonders ansehnlicher kegelförmiger Zapfen sich 
im Zentrum des Gynaeceums erhebt (Abb. 11). Die Fruchtblätter stehen 





I I 


Abb. 5. I, II Längsschnitte durch Blütenknospen von Nymphaea gigantea (I) und Nymphaea 
caerulea (II). III Frucht von Nymphaea alba mit den Narben der Perianth- und Staub- 
blätter. I, II nat. Gr., III etwas verkleinert. I, II W. ScHwarz delin. 


in seiner Umgebung dicht gedrängt in scheinbar quirliger, in Wirklichkeit 
wohl spiraliger Anordnung. 

Damit dürfte auch die auffallende radiale Streckung der Karpelle 
zusammenhängen. Sie ist die Folge einer starken Breitenentwicklung 
des ,,Bliitenbodens‘‘ und kommt beim Vergleich eines Blütenlängsschnittes 
etwa von Victoria (Abb. 11) mit einem Längsschnitt durch die Cabomba- 
Blüte (Abb. 1 I) anschaulich zum Ausdruck. 

Gemeinsam ist allen Nymphaeoideen ferner der Plazentationsmodus. 
Die Samenanlagen entstehen laminal, und zwar an den Seitenwänden 
der Fruchtblätter. Wir haben es also mit laminal-lateraler Plazentation 














Wilhelm Troll: 





458 


zu tun, vergleichbar derjenigen von Cabomba. Zum Unterschied von 
dieser aber wird bei den Nymphaeoideen eine große Zahl von Samen- 
aulagen gebildet, was wiederum ermöglicht ist durch die Ausdehnung 
der Radialwände infolge radialer Streckung der Karpelle. Nur bei Nuphar 
soll es nach STRASBURGER (24, S. 57) vorkommen, daß ,,einzelne Eichen 
auch genau in der Mediane des Carpids stehen“, was ein Anklang an 
die Plazentationsverhältnisse bei Brasenia wäre. Ich konnte das nie 
beobachten und halte es auch für wenig wahrscheinlich. Es sieht auf höher 
geführten Schnitten (vgl. Abb. 21 I und II) nur so aus, wie wenn die 

median entsprängen. Sie sind aber der Mediane der 
Fruchtblätter nur genähert und stehen stets seitlich vom Mittelnerven. 


_ 





v( 


I 


Abb. 6. er alba. Querschnitte durch das Gynaeceum. Nähere Erläuterung im 
P Perianthblätter. A Ende der Blütenachse. Vergr. 11fach. 


Trotz der geschilderten Gemeinsamkeiten bleiben aber zwischen den 
einzelnen Gattungen der Nymphaeoideen so erhebliche Verschieden- 
heiten, daß es zweckmäßig ist, jede für sich zu behandeln. Nur Zuryale 
soll im Anschluß an die Gattung Victoria besprochen werden, mit der 
sie früher wegen der gegenseitigen großen Ähnlichkeiten teilweise auch ver- 
einigt wurde. Barclaya, von der mir kein Material zur Untersuchung zur 
Verfügung steht, kann leider nicht berücksichtigt werden, verhält sich 
aber nach den Beschreibungen in systematischen Werken im Grunde ähn- 
lich wie die übrigen Nymphaeoideen. 


1. Nymphaea. 

Das Gynaeceum von Nymphaea ist nach Art eines unterständigen 
Fruchtknotens entwickelt, d.h. es beteiligt sich die Blütenachse an 
seiner Bildung außer im Zentrum auch in der Peripherie. Das Gynaeceum 
ist in eine becherförmige Erweiterung der Blütenachse eingewachsen, 
die es demzufolge außen „berindet“. Das kommt äußerlich schon 
darin zum Ausdruck, daß Perianth- und Staubblätter, beide an sich selb- 
ständige Produkte der Blütenachse, nicht unter ihm enspringen, sondern 
an seiner Außenseite inseriert sind. Man vergleiche dazu die Längs- 
schnitte durch die Blüten von N. gigantea Hoox. und N. caerulea Sav. 
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in Abb. 5 I und II. Bei N. gigantea sind nur die Staubblätter auf den 
Fruchtknoten hinaufgerückt, bei N. caerulea Staub- und Perianth- 
blätter. Das letztere trifft auch für N. alba L. Prest zu, wie Abb. 5 III 
zeigt, in der eine Frucht dieser Pflanze mit den Narben der Blattorgane 
des Perianths und Androeceums, die hier ja stetig ineinander übergehen, 
dargestellt ist. 

Auf dem Querschnitt durch eine junge Blüte von N. alba (Abb. 6 III) 
erhält man das Bild eines soliden Körpers mit engen radialen Spalten. 








Abb. 7. Nymphaea alba. Längsschnitte durch junge Blüten. Nähere Erläuterung im Text. 
Vergr. in I 18fach, in II 30fach, in III 10fach. 


Es sind das die Karpellhöhlungen, aus deren Seitenwänden die jungen 
Samenanlagen hervorzusprossen beginnen. Die Fruchtblätter haben also 
hier ihre Selbständigkeit vollkommen aufgegeben, ein Verhalten, das seine 
Erklärung im Studium der Entwicklungsgeschichte findet. 

Abb. 7 I zeigt einen Längsschnitt durch die Knospe einer Blüte 
von N.alba, die eben in der Anlegung der Karpellprimordien begriffen 
ist. Es fällt daran zunächst die eigenartige Gestaltung des Achsenendes 
bzw. Vegetationspunktes auf. Er besteht aus einer flachen Vorwölbung 
im Blütenzentrum, die an der Organbildung nicht beteiligt ist, obzwar 
sie noch stark heranwächst und in der Folge den zentralen Achsen- 
körper, von dem schon die Rede war, liefert (A in Abb. 7 II und III). 
Um diesen zentralen Kegel herum bilden die anschließenden Teile der 
Blütenachse einen Ringwall, auf dessen Außen- und Oberseite die Staub- 
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blattanlagen stehen. Die Innenseite ist die Bildungsstätte der Karpell- 
primordien, die in Abb. 7 Imit K bezeichnet sind. Sie besitzen auf diesem 
Stadium noch Höckerform und stellen durchaus distinkte Anlagen dar, 
die bei selbständiger Fortentwicklung ein typisch apokarpes Gynaeceum 
liefern würden. 

Tatsächlich aber verläuft die Entwicklung in anderer Weise. Nachdem 
die Primordien sich gefurcht haben (Anlegung der Karpellhöhlung), 
erfolgt das Wachstum nicht im freien Teil der Anlagen, wenn dieser 
auch relativ heranwächst und später die hakenförmig gekrümmte Spitze 
des Fruchtblattes liefert (S in Abb. 7 III). Die Vergrößerung der Karpelle 
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Abb. 8. Tangentialschnitte durch das Gynaeceum der Blüte von Nymphaea alba (I) und 
Nymphaea stellata (II). Nähere Erläuterung im Text. Vergr. 11fach. 


selbst und damit die Erweiterung der Karpellhöhlungen geschieht dort, 
wo sie dem Achsenwall ansitzen, und in gleichem Schritt mit dessen 
Wachstum. So kommt das Längsschnittbild Abb. 7 II zustande, das 
bereits die wesentlichen Züge der späteren Ausbildung des Gynaeceums 
erkennen läßt, wie sie mit der Entstehung der Samenanlagen aus den 
Radialwänden der Fruchtknotenfächer erreicht ist (Abb. 7 III). Die Ver- 
tiefung der Karpellhöhlungen, die zwischen dem Stadium Abb. 7 II und 
dem älteren Stadium Abb. 7 III erfolgt, beruht auf interkalarer Streckung 
der Blütenbasis in der Zone Q in Abb. 7 II. 

Wie aus dem Querschnitt Abb. 6 III zu ersehen war, sind die Frucht- 
blätter aber nicht nur in Zentrum und Peripherie mit der Achse ver- 
bunden; auch seitlich stehen sie miteinander im Zusammenhang. Das- 
selbe lehrt ein Tangentialschnitt durch das Gynaeceum (Abb. 8 I). Es 
sieht aus, als wären die Fruchtblätter untereinander verwachsen. Diese 
Verhältnisse haben jedoch nichts mit coenokarpem Bau zu tun; sie er- 
klären sich vielmehr ebenfalls aus dem gemeinsamen Wachstum von 
Karpellen und Blütenachse. Das Verständnis dieser Vorgänge wird uns 
am besten ein Schema (Abb. 9) erschließen. 
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Abb. 9 I stellt einen Tangentialschnitt durch ein N ymphaea-Gynae- 
ceum bald nach Anlegung der Karpelle dar. Die furchenartigen Karpell- 
höhlungen sind quer getroffen und mit H bezeichnet. Durch ähnliche, 
mit Z beschriftete Furchen sind die einzelnen Karpelle voneinander ge- 
trennt. Diese eindeutig apokarpe Struktur wird bei N.alba weiterhin 
aber dadurch verwischt, daß die Karpellflanken gemäß Schema Abb. 9 II 
durch Streckung der unter ihnen befindlichen, schraffiert hervorgehobenen 
Gewebekomplexe, in denen die Karpelle aus der Achse entspringen, 
emporgehoben werden. Die Scheidewände zwischen den Fruchtknoten- 
fächern sind also nicht wie bei echt coenokarpen Gynaeceen als bloße 
Verschmelzungsprodukte der Seitenwände benachbarter Fruchtblatter 
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Abb. 9. Schema zur Erläuterung des Gynaeceums von Nymphaea. Erklärung im Text. 
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aufzufassen, vielmehr liegt pseudocoenokarper Bau vor, an dessen Zu- 
standekommen Gewebe der Blütenachse wesentlich beteiligt ist. 

Die im Grunde apokarpe Struktur des Nymphaea-Gynaeceums wird 
aber unmittelbar noch dadurch bestätigt, daB bei einer Reihe von 
Formen die Seitenwände der Karpelle frei bleiben. Es sind das jene 
Arten, welche CASPARY (4, S. 243) in der Sektion ‚Lytopleura“ zu- 
sammengefaßt und den ,,Symphytopleurae“ gegenübergestellt hat. 
CoNARD (6, S. 87) glaubte diese Bezeichnungen durch die „simple de- 
seriptive terms“ Apocarpiae und Syncarpiae ersetzen zu müssen, die 
jedoch, wie aus unseren Darlegungen hervorgeht, unzutreffend und 
deshalb wieder zu streichen sind 1. 

Zum Verständnis der Sektion Lytopleura können wir an das Schema 
Abb. 9I wieder anknüpfen. Es trifft für beide Sektionen zu, d.h. die 
Entwicklung des Gynaeceums geht in beiden von grundsätzlich ähn- 
lichen Stadien aus. Während aber bei N. alba und den anderen Sym- 
phytopleuren, wie der Namen sagt, die Karpellflanken miteinander 


1 Die Bezeichnung ,,Leptopleura“ für die Sektion Lytopleura, die sich in CasPaRyYs 
späterer Bearbeitung der Nymphaeaceen in den „Natürlichen Pflanzenfamilien‘“ 
(5, S. 9) findet und von da auch in andere Werke, z. B. WARMINGs Handbuch der 
systematischen Botanik (32 , 8. 278 u. folg. Auflagen) übergegangen ist, gibt keinen 
Sinn und beruht zweifellos auf einem Druckfehler. 
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vereinigt sind, wachsen sie bei den Lytopleuren frei empor. Der 
Unterschied beruht auf einer eigentlich recht geringfügigen Ver- 
schiebung der Streckungszone. Die in Abb. 9I schraffierten Teile 
bleiben unentwickelt. An ihrer Stelle verlingern sich die freien 
Karpellflanken und mit ihnen die Einschnitte Z, durch welche sie 
voneinander getrennt sind (Schema Abb. 9 III). 

Dieses schematische Bild soll noch durch die Analyse des Gynae- 
ceums einer lytopleuren Nymphaea ergänzt werden. Wir wählen als 
Beispiel N. stellata WILLD. 

Ein Querschnitt durch den fertilen Abschnitt des Gynaeceums ist 
in Abb. 101 dargestellt. Man sieht die an den Flanken mit zahlreichen 
Samenanlagen besetzten Höhlungen der einzelnen Fruchtblätter, die 
das Gynaeceum zusammensetzen. Die ‚„Scheidewände‘ zwischen ihnen 





Abb. 10. Nymphaea stellata. Pe aes ny durch das Gynaeceum in der fertilen Region (I) 

und in der Narbenregion der Karpelle (III). II Ausschnitt aus I stärker vergrößert. 

H Karpellhöhlungen, Z interkarpellare Radialspalten, Q Querzone der Karpelle. Leit- 

bündel schraffiert, jedoch die Plazentarbündel der Übersichtlichkeit halber nicht berück- 
sichtigt. Vergr. in I und III 8fach, in II 24fach. 


sind aber nicht einfach, sondern durch einen radialen Spalt (Z) sozusagen 
halbiert. Man vergleiche dazu auch den Tangentialschnitt Abb. 8 II! 
Denkt man sich aus dem Querschnitt das zentrale und periphere Achsen- 
gewebe weg, so erhält man ein vollkommen apokarpes Gynaeceum. 
Bestätigt wird diese zunächst nur gedankliche Konstruktion durch einen 
Querschnitt des Gynaeceums in Griffelhöhe der Karpelle (Abb. 10 III). 
Es besteht hier zwar noch die zentrale Achsenverbindung, in der Peripherie 
aber sind die Fruchtblätter frei, und man erhält ein Bild, wie es ein Quer- 
schnitt durch das ebenfalls apokarpe Gynaeceum von Limnocharis ver- 
mittelt, das ich früher behandelt habe (29, 8. 456, Abb. 3 I). 

Damit haben wir die apokarpe Grundstruktur des N ymphaea-Frucht- 
knotens zur Genüge dargetan. Es erhebt sich anschließend die Frage 
nach der Form der Karpelle. Sind diese epeltat oder peltat, d. h. schlauch- 
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förmig wie in den Unterfamilien der Cabomboideen und Nelumbonoideen ? 
Letzteres träfe dann zu, wenn sich auf der adaxialen Seite eine die vordere 
Schlauchwand liefernde Querzone nachweisen lieBe, was jedoch wegen 
der Verwachsung der Karpelle mit dem zentralen Achsenkérper auf 
Schwierigkeiten stößt. 

Nach GoEBEL, der die Entwicklung des Gynaeceums von N. alba 
beschrieben hat (10, S. 735), besitzen die Karpelle auf der adaxialen 
Seite eine ,,Sohle“1, d.h. eine Querzone, welche der Karpellspreite 
eine sack- oder schlauchartige Gestalt verleiht — eine Auffassung, der 
auch durch den Vergleich des Nymphaea-Karpells mit einem solchen 
von Ranunculus Ausdruck verliehen wird. Allein diese Darstellung blieb 
nicht unwidersprochen. Knoch# (16, S. 13) betrachtet die ,,Sohle“ der 
Karpelle als einen Teil der Zwischenwand zweier Fächer, die angeschnitten 
wird, wenn die Schnittebene nicht genau mit der Blütenachse zusammen- 
fällt. Die Karpelle besäßen nach ihm keine Querzone, wären also 
epeltat. 

Knocus Einwand besteht zwar zu. Recht. Wie ich mich durch eigene 
Nachprüfung der Verhältnisse aber überzeugen konnte, hat GOEBEL 
dennoch richtig gesehen, wenn auch zugegeben werden muß, daß die 
Querzone der Karpelle in seiner Abbildung (10, Tafel V, Fig. 10) über- 
trieben groß gezeichnet ist. PAYERs Darstellungen (19, Tafel 59) kommen 
dem wahren Sachverhalt darin näher. Man vergleiche auch Abb. 7 II 
und III, deren Richtigkeit die Querschnitte Abb. 6 bestätigen. Von diesen 
ist II in der Ebene E (Abb. 7 III) geführt. Wäre an den einzelnen Kar- 
pellen keine Querzone vorhanden, so müßten die Karpellhöhlungen bis 
an den zentralen Achsenkörper heranreichen bzw. nach ihm hin offen 
sein, wie das auf dem etwas höher geführten Schnitt Abb. 6 I tatsächlich 
der Fall ist. Auf Querschnitt Abb. 6 II aber ist zwischen je zwei Scheide- 
wänden auf der Innenseite der Karpelle eine Gewebebrücke vorhanden, 
welche die Karpellhöhlung gegen den Achsenfortsatz im Zentrum, der 
in dieser Höhe noch frei ist, abschließt. Unmittelbar unterhalb der Ebene 
E erhält man dann das Querschnittsbild Abb. 6 III, das sich aus Abb. 6 II 
ergibt, wenn man sich die Grenze zwischen dem Achsenfortsatz und den 
unter sich vereinigten Karpellen fortdenkt. Die Karpelle sind also bei 
N. alba tatsächlich schlauchförmig, nur ist die adaxiale (ventrale) 
Schlauchwand bis auf eine schmale Randzone mit dem zentralen 
Achsenkörper verwachsen. 

Als zweites Beispiel diene N. stellata, die schon früher herangezogene 
lytopleure Art, beider zum Unterschied von N. alba die Karpelle noch über 
der Querzone mit dem zentralen Achsenkörper vereinigt sind. Der 


1 Über den Ausdruck vgl. GoEBELs Bemerkungen in ,,Organographie der Pflan- 
zen‘ (11, 8. 1901) und meine Ausführungen in „Morphologie der schildförmigen 
Blatter“ (28, S. 297). Er ist auf alle Fälle veraltet und verschwindet besser aus 
der botanischen Kunstsprache. 
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Untersuchung kommen hier die zwischen den Karpellen vorhandenen 
Spalten zu Hilfe. Abb. 10I zeigt einen Querschnitt durch die fertile 
Region des Gynaeceums. Ein Sektor daraus, der in Abb. 10 II beistärkerer 
Vergrößerung gezeichnet ist, läßt deutlich erkennen, daß die Karpell- 
höhlungen (H) nicht so weit nach dem Zentrum reichen als die inter- 
karpellaren Spalten (2) 1. 
Das Achsengewebe beginnt 
erst dort, wo die Radialspal- 
ten endigen, d. h. diese geben 
die radiale Erstreckung der 
Karpelle an. Wären die Kar- 
pelle epeltat, so müßten ihre 
Höhlungen ebenfalls bis an 
den Achsenkörper reichen. 
Das ist der Fall auf dem Quer- 
schnitt durch die Griffelregion 
der Karpelle (Abb. 10 III). 
Weiter unten gehen die 
Innenränder der Karpellquer- 
schnitte schon vorher inein- 
ander über, es verschmelzen 
also die Seitenwände der 
Karpelle miteinander auf der 
Ventralseite zu einer Querzone 
(Q in Abb. 10 II), in die auch 
ein Bündel (Ventralmedianus) 
eintritt. Der peltat-schlauch- 
förmige Karpellbau ist damit 
auch für N. stellata nachge- 
wiesen, und es ist bei den son- 
stigen großen Ähnlichkeiten 





Abb.11. Victoria regia. Längsschnitt durch eine à ° 
Blütenknospe. Es sind zwei Karpellhöhlungen kaum zu bezweifeln, daß die 
getroffen, an deren Seitenwänden die Samenanlagen -Arte ; 
Sitzen. 4p Karpollanhangecl, 4 Achsenende im ®0deren Nymphaea-Arten mit 
Blütenzentrum. */, nat. Gr. W. Scuwarz delin. ihr darin übereinstimmen. 


2. Victoria, Euryale. 

Bei diesen beiden einander sehr nahestehenden und in die Gruppe 
der Euryalinae zusammengefaßten Gattungen weist das Gynaeceum 
im allgemeinen einen ähnlichen Bau auf wie bei Nymphaea. Doch zeigen 
die Karpelle einige Besonderheiten, die in diesem Zusammenhang be- 
sprochen werden müssen. Namentlich sind sie nicht schlauchförmig 

1 Dies ist in Abb. 9 D bei Caspary (5, S. 8) nicht berücksichtigt. Es ist dort 


zwar N. lotus (L.) Wizp. dargestellt. Diese verhält sich aber zusammen mit den 
übrigen Lytopleuren ebenso wie N. stellata. 
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ausgebildet und machen darin eine Ausnahme von allen anderen Nym- 
phaeaceen. Wir stellen in den Vordergrund unserer Darstellung die 
Blüte von Victoria. Euryale soll daneben nur kurz gestreift werden, 
da sie im Bau des Gynaeceums Victoria gegenüber keine nennenswerten 
Eigentümlichkeiten besitzt, es sei denn das negative Merkmal, daß die 
unten noch zu erwähnenden eigenartigen Karpellanhängsel fehlen. 

Die Entwicklungsgeschichte der Victoria-Blüte und ihres Gynae- 
ceums hat bereits KNocx (16) untersucht. Uns kommt es auf eine 
vergleichende Darstellung an, welche die vorliegenden Strukturverhältnisse 
des Gynaeceums als Sonderfall des bei den Nymphaeoideen auch sonst 
verwirklichten Typus verstehen läßt. 

Zur Orientierung diene zunächst der Längsschnitt durch eine blüh- 
reife Knospe von Victoria regia Linz. in Abb. 11. Auffallend ist daran 





Ai. 12. Schemata zur Erläuterung des Karpellbaues von Victoria. I Längsschnitt durch 

ein Karpell von Nymphaea alba; II Spitze desselben zu einem Anhängsel vergrößert; 
III Längsschnitt durch ein Karpell von Victoria regia mit Anhängsel Ap und Karpell- 
höhlung H (dorsal ist das Karpell mit dem Blütenachsenbecher verwachsen); IV Schema 
zum Vergleich der Karpellform von Nymphaea und Victoria. Nähere Erläuterung im Text. 


schon der kegelförmige Fortsatz im Zentrum der Blüte (A), der nichts 
anderes ist als das auch bei Nymphaea vorhandene, nur im ausgebildeten 
Zustand wenig hervortretende Ende der Blütenachse. Um diesen Zapfen 
herum bildet der ,,Blütenboden‘ einen stark erweiterten zylindrischen 
Becher, dem die Karpelle auf der Innenseite vollständig angewachsen 
sind, während bei N ymphaea (Abb. 5) ihre Enden frei und über die Ansatz- 
stellen der innersten Staubblätter hinaus verlängert sind. Die Außen- 
seite des Achsenbechers trägt oben und am Rand die Perianthblätter, 
Staubblätter und Staminodien, in der unteren Hälfte ist sie frei von 
Blattorganen. Man vergleiche dazu auch den Längsschnitt durch eine 
junge Blüte in Abb. 131. 

Uns interessieren hier vor allem die Fruchtblätter. Sie sind differen- 
ziert in einen unteren fertilen und einen oberen sterilen Abschnitt, 
der unter der Bezeichnung ,,Anhängsel“ (Ap in Abb. 11) bekannt ist. 


Planta Bd. 21. 31 
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Dieses Anhängsel ist, wie schon PLANCHON und CAsPARY erkannt haben 
und von Knoc# (16, 8.13) genauer dargelegt wurde, mit der Karpell- 
spitze von Nymphaea alba identisch, die eine walzliche Querschnitts- 
form besitzt und hakicht umgebogen ist (S in Abb. 7 III und 121). 
Bei Victoria erfährt sie gemäß Schema Abb. 12 II eine exzessive Entwick- 
lung, in deren Verlauf sie sich scharf vom fertilen unteren Karpellabschnitt 
absetzt. Wie dieser ist sie dorsal mit der Wand des Achsenbechers ver- 
einigt (Abb. 12 III). 

Ein junges Stadium der Karpellentwicklung zeigt Abb. 131II. Die 
Karpellanlage befindet sich auf der Innenseite des Achsenwalles und 





Abb. 13. Victoria regia. I Längsschnitt durch eine junge Blüte; II Teil eines Längsschnittes 

einer sehr jungen Blüte mit Karpellanlage. A Achsenende im Zentrum der Blüte, Ap An- 

hängsel und H Höhlung des Karpells. Sonstige Erklärung im Text. Vergr. in I 5fach, 
in II 36facb. 


reicht von der innersten Staminal- bzw. Staminodialanlage bei x bis 
an die Basis bei xx, wo sich der zentrale Achsenkegel (A) erhebt. 
Die sich bildende Karpellhöhlung ist punktiert umrissen. Der über ihr 
liegende Teil des Karpellprimordiums liefert später das Anhängsel (Ap), 
das auf dem etwas älteren Stadium Abb. 13 I sich bereits vorzuwölben 
beginnt. 

Über die Gestaltung der Karpellbasis geben am besten Querschnitte 
durch das Gynaeceum in der Höhe der in Abb. 13 I mit Q bezeichneten 
Region, wo der Übergang der Karpellränder in die Achse erfolgt, Auf- 
schluß. Wie Abb. 14 II zeigt, sind in Übereinstimmung mit den Ver- 
hältnissen bei Nymphaea die Karpelle seitlich miteinander verbunden, 
bevor sie im Zentrum mit der Achse verschmelzen. Auf einem etwas 
höher geführten Schnitt (Abb. 14 I) sind sie unter sich frei und nur 
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dorsal dem Achsenbecher angewachsen. Schneidet man dagegen tiefer, 
so erhält man das Bild Abb. 14 III, das sich aus Abb. 14 II dadurch 
ableitet, daß die Grenzen der „Scheidewände‘ nach dem zentralen 
Achsenkörper hin in Wegfall kommen. Die Karpellfächer bleiben dann 
als schmale Spalten übrig, aus deren Wänden später die Samenanlagen 
hervorsprossen. Von einer Querzone, welche die Karpellfächer nach der 
Achse hin abschließt, ist hier nichts zu bemerken, die Karpelle sind 
folglich epeltat. 

Die Erklärung für dieses abweichende Verhalten liefert die Ent- 
wicklungsgeschichte der Karpelle, die zeigt, daß deren Basis, also auch 





Abb. 14. Victoria regia. Querschnitte durch eine junge Blüte in der in Abb. 13 I mit @ 

bezeichneten Region. Leitbündel schraffiert. A Achsenkörper im Zentrum der Blüte, 

H spaltartige Höhlungen der Karpelle, Z interkarpellare Spalten. Sonstige Erläuterungen 
im Text. Vergr. 11fach. 


die Querzone, nicht zur Ausbildung gelangt und gelangen kann, weil 
das Wachstum der Karpellprimordien und die Erweiterung der Karpell- 
fächer nicht so sehr in longitudinaler als in transversaler Richtung 
erfolgt. Man vergleiche dazu die Abb. 11 mit dem Längsschnitt durch 
das Gynaeceum von Nymphaea alba. Man kann hier auch an die Hoch- 
blätter vieler Pflanzen mit schildförmigen Laubblättern erinnern (z. B. 
Umbilicus pendulinus DC.), an denen die an sich vorhandene Anlage 
zur Peltation ebenfalls nicht in Erscheinung tritt. Einer ähnlichen 
Entwicklungshemmung verdanken sicher auch die Karpelle von Victoria 
ihre epeltate Gestalt. 

Vielleicht wird das Verständnis dieser Ausführungen erleichtert 
durch den Hinweis auf Abb. 12 IV, in der ein Nymphaea- und Victoria- 
Karpell übereinander gezeichnet sind. Es fehlt bei Victoria die sack- 
artige Vertiefung, welche nach dem Blütenzentrum hin von der Querzone 
begrenzt ist. 

31* 
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Bei Euryale reichen die interkarpellaren Spalten (Z in Abb. 15 I) 
bis zur Verschmelzung der Karpellränder mit der Achse herab. Ein 
etwas tiefer geführter Querschnitt (Abb. 15 II) bietet grundsätzlich 
dasselbe Bild, das ein in dieser Region aus dem Gynaeceum von Victoria 





It 


Abb. 15. Euryale ferox. Querschnitte durch eine junge Blüte am Übergang der Karpell- 
ränder in den zentralen Achsenkörper (4). H Höhlungen der Karpelle, Z interkarpellare 
Spalten. Vergr. 17fach. 


genommener Querschnitt liefert. An den Seitenwänden der spalten- 
förmigen Karpellhöhlungen sind die Samenanlagen in Entstehung 


begriffen. 
3. Nuphar. 


Die Blüte von Nuphar ist, wie die Längsschnitte in Abb. 16 zeigen, 
durch einen ansehnlichen oberständigen Fruchtknoten ausgezeichnet, der 
oben mit einer bei N. luteum SıBrH. et Sm. (Abb. 16 I) trichterförmigen 
und bei N.advena Arr. (Abb. 16 II) flachen Verbreiterung endet. Wir 
können sie als Narbenplatten bezeichnen, da auf ihr die in derselben 
Zahl wie die Fruchtknotenfächer vorhandenen Narbenleisten sitzen 
(vergleiche dazu die Oberansichten Abb. 18 II und III). 

Das Gynaeceum von Nuphar wurde bisher allgemein als coenosyn- 
karper Fruchtknoten aufgefaßt. Die bestimmteste Angabe dieser Art 
findet sich bei SUESSENGUTH (26, S. 41), der Nuphar unter den ,,syn- 
karpen‘“ Nymphaeaceen aufführt und in seiner Blütenformel schreibt @ 
(10—16). Es wird deshalb überraschen, wenn hier die Behauptung 
aufgestellt wird, auch das Gynaeceum von Nuphar sei nur scheinbar 
coenokarp und in Wirklichkeit aus einem apokarpen durch Umwachsung 
der Karpelle seitens der Blütenachse abzuleiten. Dies nachzuweisen ist 
die Aufgabe der folgenden Darstellung. 

Wir wollen, um den Grundgedanken möglichst anschaulich hervor- 
treten zu lassen, ausgehen von dem Schema Abb. 17, das versucht, 
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die innere Ubereinstimmung im Bau des Gynaeceums von Cabomba, 
Nelumbium und Nuphar und damit der 3 Unterfamilien der Nymphaea- 
ceen überhaupt aufzuzeigen. Bei Cabomba (Abb. 171) besteht das 
Gynaeceum aus einer Anzahl schlauchförmiger Karpelle, die vollkommen 
frei aus der Blütenachse hervorsprossen. Dies ist auch bei Nelumbium 
der Fall (Abb. 17 II). Die Blütenachse modifiziert hier aber insofern die 





Abb. 16. Längsschnitte durch die Blüten von Nuphar luteum (I) und Nuphar advena (II). 
Erläuterung im Text. Nat. Gr. W. ScHwarz delin. 


Ausbildung des Gynaeceums, als sie sich in der Umgebung der Frucht- 
blätter erhebt, ste umwallt und in den bekannten obkonischen Körper 
einschließt, der sich im Zentrum der Blüte erhebt. Zu den Verhältnissen 
bei Nuphar gelangen wir nun, wenn wir uns an Hand von Abb. 17 III 
vorstellen, daß die Achse die Karpelle nicht nur umwallt, sondern das 





I 
Abb. 17. Schema zur Erläuterung des Gynaeceums von Nuphar. Achsengewebe schraffiert. 
Sonstige Erklärung im Text. 


Wachstum der Karpelle und der Achse gemeinsam erfolgt, die Ver- 
tiefung der Karpellhöhlungen also in dem Maße fortschreitet, als die 
Karpellwandungen zusammen mit dem interkarpellaren Achsengewebe 
sich erheben. 

Die grundsätzliche Ähnlichkeit zwischen dem Nelumbium- und 
Nuphar-Gynaeceum kommt auch zum Ausdruck beim Vergleich der Ober- 
ansichten (Narbenplatten) in Abb. 18 I und II. Nuphar unterscheidet 
sich darin von Nelumbium durch die zyklische Anordnung und radiale 
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Verlangerung der Narben. Denkt man sich von den Karpellen des 
Nelumbium-Gynaeceums nur die peripher stehenden entwickelt und 
diese in radialer Richtung gestreckt, so erhielte man dasselbe Bild wie bei 





III 


Abb. 18. Oberansichten des Gynaeceums von Nelumbium speciosum (I), Nuphar advena (II) 

und Nuphar luteum (III). Die über die Oberfläche des Achsenkörpers hervorragenden 

Narben sind in I klein und kreisförmig, in II und III radial verlängert und leistenfürmig. 
I nat. Gr., in II vergr. 2fach, in III 3fach. W. Scuwarz delin. 


Nuphar. Das zwischen den Narbenleisten gelegene Gewebe der Narben- 
platte gehört somit der Achse an, in die die Karpelle hier allerdings 
vollständig eingewachsen sind. 

Auch durch den Vergleich von Nuphar mit Victoria oder Nymphaea 
läßt sich diese Auffassung erläutern. Ja, man kann das Gynaeceum 





I u IH 


Abb. 19. Schema zur Eu des Gynaeceums von Nuphar aus dem Gynaeceum von 
Nähere Erläuterung im Text. 


von Victoria durch verhältnismäßig unbedeutende Veränderungen in 
die für Nuphar charakteristische Form überführen. In Abb. 19 ist zu 
diesem Zweck angenommen, daß im Verlauf der Blütenentwicklung 
Perianth- und Staubblätter an der Basis des Gynaeceums (in hypogyner 
Stellung) verbleiben und nach dem Muster von Nelumbium die Bildung 
des Achsenbechers von jenen Teilen des Vegetationspunktes über- 
nommen wird, die zwischen den innersten Staubblättern (bzw. Stami- 
nodien) und den Karpellanlagen sich befinden. Dieses Schema ist 
in Abb. 19 II noch dahin verändert, daß der freie Achsenfortsatz im 
Zentrum des Gynaeceums sich abgeflacht und statt dessen der darunter 
befindliche Abschnitt des zentralen Achsengewebes, der die Karpelle 
verbindet, sich verlängert hat. Durch Streckung dieses Schemas in der 
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Längsrichtung ergibt sich Abb. 19 III, die dem empirischen Längsschnitt 
durch das Gynaeceum von Nuphar advena (Abb. 16 II) in allen wesent- 
lichen Zügen entspricht. 

Für diese Ableitung gilt es nun, den empirischen Beweis zu er- 
bringen durch Anführung von Baueigentümlichkeiten des Nuphar- 
Gynaeceums, welche zeigen, daß 
es neben der seitlichen und zen- 
tralen Verbindung der Karpelle 
durch Achsengewebe noch eine 
periphere Achsenverbindung auf- 
weist. Anschließend daran wird 
die Entwicklungsgeschichte zu 
untersuchen sein. 

An erster Stelle wäre eine 
Beobachtung zu erwähnen, die 
man an Nuphar - Fruchtknoten 


Se 
häufig machen kann. Man findet 


an ungefähr 20% der Blüten von , 
Abb. 20. Nuphar luteum. Blüte. G Gynaeceum. 
N. luteum 1—3 Staubblatter der stein ten ste Staubblatt. Etwa 


Fruchtknotenaußenwand mehr +. 
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Abb. 21. Nuphar adrena. Querschnitte durch das Gynaeceum in der Mitte (I) und im 

oberen Drittel (II). Leitbündel des peripheren Achsenmantels hell, im übrigen schraffiert. 

Leitbündel der Karpelle durch punktierte Linien untereinander verbunden. m Dorsal- 
medianus (Mittelnerv) der Fruchtblätter. Vergr. 8fach. 


oder minder weit angewachsen (Abb. 20). Das könnte sich allerdings 
daraus erklären, daß ein oder mehrere der äußeren Glieder der Karpell- 
spirale zu Staubblättern umgebildet wären. In den von mir daraufhin 
untersuchten Fällen traf diese Möglichkeit jedoch nicht zu. Es 
handelte sich vielmehr um ein Emporrücken von Staubblattanlagen 
an der Außenseite des Fruchtknotens. Da die Primordien der Staub- 
blätter aber aus der Blütenachse hervorgehen, ist die geschilderte 
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Beobachtung ein dafiir, daB das periphere Gewebe des 
Fruchtknotens der Achse angehért. Es handelt sich um die Andeutung 
eines Verhaltens, das bei Nymphaea normal und auf alle Staubblatter 
ausgedehnt ist (vgl. Abb. 5 III). 

Die ,,Achsenberindung“ des Gynaeceums von Nuphar wird auch 
bestätigt durch die anatomische Untersuchung. In Abb. 21 sind Quer- 
schnitte durch das Gynaeceum von N.advena dargestellt, an denen 
zunächst die Kleinheit der Fächer gegenüber der Mächtigkeit des Gewebe- 
körpers, in den sie eingebettet sind, auffällt. Namentlich die Außen- 
wandung weist eine erhebliche Dicke auf, was schon darauf hindeutet, 
daß sie nach Art eines unterständigen Fruchtknotens von seiten der 
Blütenachse eine Verstärkung erfahren hat. Und ähnlich wie in vielen 





Abb. 22. Nuphar luteum. Zerfall der Sammelfrucht durch Ablösung des Achsenmantels 
(I, II); III Teilfrucht (einem — entsprechend) mit den durchschimmernden Samen. 
Etwas vergr. M. Zaun delin 

unterständigen Fruchtknoten kann man auch hier den Achsen- und 
Karpellanteil an der Außenwandung an der getrennten Bündelversorgung 
leicht unterscheiden. Die Leitbündel der Achsenberindung, in Abb. 21 
hell gelassen, verlaufen als peripherer Bündelring gesondert von den 
die Karpelle versorgenden Strängen, welche schraffiert sind. Der Dorsal- 
medianus des Karpells liegt jeweils unter dem rippenartigen Vorsprung, 
der schon äußerlich die Lage eines Karpellfaches andeutet. 

Sind auf diese Weise die Karpelle schon anatomisch abgrenzbar, 
so tritt bei der Fruchtreife ihre völlige Loslösung von dem sie außen, 
seitlich und innen umgebenden Achsengewebe ein. Der Vorgang beruht 
auf der Degeneration des innerhalb und zwischen den Karpellen befind- 
lichen Achsengewebes. Außerdem zerfällt im Anschluß an die Zerstörung 
des interkarpellaren Gewebes der zwischen dem peripheren Bündelring 
und den Karpellbündeln gelegene Streifen interstitienreichen Gewebes. 
Zur selben Zeit löst sich auch die Frucht vom Stiel ab, um frei auf dem 
Wasserspiegel umherzutreiben. Durch die Stielwunde dringt Wasser ins 
Innere des Fruchtkörpers, das von den Zellen auf der Innenseite der 
Achsenrinde begierig aufgenommen wird. Die Erhöhung der Turgeszenz 
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bewirkt eine Ausdehnung des Gewebes: die Fruchtwand zerreißt, wie 
Abb. 22 I zeigt, in Stücke, die sich nach Art der Streifen eines gespaltenen 
Löwenzahnköpfchenschaftes zurückrollen (Abb. 22 II). Auf diese Weise 
werden die schon vereinzelten, die reifen Samen einschließenden Karpelle 
bloßgelegt und aus dem Fruchtverband befreit (Abb. 22 III). Man sieht 
also, daß bei der Fruchtreife die apokarpe Natur des Gynaeceums un- 
verhüllt in Erscheinung tritt. 

Es bleibt endlich noch die Entwicklungsgeschichte zu untersuchen, 
wobei es sich vor allem um die Frage handelt, ob Achsenkörper und 
Karpelle nach dem Vorbild von Nelumbium getrennt entstehen, also 
die Karpelle sich ursprünglich von einem ihnen allen gemeinsamen 
„Boden‘ sondern lassen. Nach den Abbildungen Payers (18, Tafel 75) 
wäre das nicht der Fall. Es stellte sich jedoch heraus, daß diese fehler- 
haft sind und man nach ihnen ein völlig falsches Bild von der Anlegung 
und Fortentwicklung des Gynaeceums erhält. 

Als Beispiel soll neben N. advena auch N. luteum herangezogen werden. 

Vor der Entstehung der Karpelle wölbt sich der Blütenvegetations- 
punkt als ansehnliche Kuppe meristematischen Gewebes im Zentrum 
der Blüte empor (Abb. 23I). Etwas später macht sich an seiner Basis 
eine ringförmige Vorwölbung bemerkbar (R in Abb. 23 II), über der 
auf dem folgenden Entwicklungsstadium (Abb. 23 III und IV) weitere 
Erhebungen sichtbar werden, die aber nicht zu einem Ringwall ge- 
schlossen sind (K in Abb. 23IV). Es sind das die Karpellprimordien. 
Die ringwallförmige Vorwölbung des Vegetationspunktes unter ihnen 
(R in Abb. 23 IV), die auch vor ihnen angelegt wird, entspricht dem Rand 
der Narbenplatte bei R in Abb. 16 II. 

Wir haben also am Beginn der Entwicklung des Nuphar-Gynaeceums 
ähnliche Verhältnisse wie bei Nelumbium. Zuerst erhebt sich der Vege- 
tationspunkt und bildet eine neue Oberfläche, auf der erst die Karpell- 
primordien entstehen. Während diese aber bei Nelumbium frei sich 
weiterentwickeln, wachsen sie bei Nuphar in Übereinstimmung mit dem 
Verhalten der übrigen Nymphaeoideen gemeinsam mit dem Achsen- 
körper, dem sie entspringen, heran. Wir können demnach sagen, das 
Gynaeceum von Nuphar sei ein nach Nymphaeoideenart modifiziertes 
Nelumbium-Gynaeceum. 

Die Weiterentwicklung der Anlage in Abb. 23IV zeigt Abb. 23 V. 
Der Gipfel des Vegetationspunktes hat sein Wachstum eingestellt und 
ist gegenüber den peripheren Teilen zurückgeblieben. Im Gefolge davon 
ist eine seichte Scheitelgrube entstanden. Die Karpelle haben bereits 
Höhlungen gebildet, von denen eine in Abb. 23 V links median ge- 
troffen ist. Es ist aber nur der Rand des Karpells frei entwickelt (RK 
in Abb. 23 V). Er setzt sich vom Rand des Achsenbechers bei R, der 
sich zusammen mit den Karpellanlagen erhoben hat, deutlich ab. Das- 
selbe trifft für N. luteum zu (Abb. 23 VI). Vergrößerte Darstellungen 
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474 
dieses entscheidenden Randabschnittes sind fiir beide Arten in Abb. 23 VII 
und VIII wiedergegeben. Die Grenze zwischen der Achsenberindung und 
dem Karpellgewebe ist darin mit einer unterbrochenen Linie angedeutet. 


III 





VII 


VI 

Abb. 23. Entwicklung der Blüte und des Gynaeceums von Nuphar advena (I—V, VII, IX) 

und Nuphar luteum (VI, VIII). IV Ausschnitt aus III, VII Ausschnitt aus V, VIII Aus- 

schnitt aus VI. Sonstige Erklärungen im Text. Vergr. in I, II und IV 30fach, in III 
und V 18fach, in VI 15fach, in VII und VIII 58fach. 


Man vergleiche diese Schnitte auch mit Schema Abb. 17 III, das durch 
sie eine Bestätigung erfährt. 

In Abb. 23 V und VI rechts ist neben dem Rand des Achsen- 
bechers (R) kein Karpellrand vorhanden, was sich sehr einfach daraus 
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erklärt, daß das Gynaeceum hier zwischen zwei Karpellhöhlungen 
getroffen ist. 

Ein Entwicklungsstadium, das sich an das in Abb. 23 V dargestellte 
anschließt, ist in Abb. 23 IX körperlich gezeichnet. Die spätere Narben- 
platte ist hier bereits deutlich von dem darunter befindlichen Hauptteil 
des Gynaeceums abgesondert. Ihr Rand (R) ist identisch mit dem 
Rand des Achsenbechers bei R in Abb. 23 V. Im übrigen haben sich die 
Karpellränder auch auf der Innenseite (vgl. Abb. 23 IX) wulstartig 
erhoben, ein Hinweis darauf, daß die Karpelle schlauchförmig ent- 
wickelt sind. Ihre Schlauchform tritt nur infolge ihrer Verwachsung 
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Abb. 24. Nuphar advena. I Narbe im Flächenschnitt (der vom Schnitt nicht getroffene 
Teil mit punktierten Umrissen ergänztx II Ausschnitt aus I, stärker vergr. (die den 
Griffelkanal auskleidenden Papillen punktiert). Vergr. in I 18fach, in II 142fach. 


mit dem Achsenkörper äußerlich nicht hervor. Daß sie aber einen 
totalen Rand besitzen, läßt sich auch noch auf Querschnitten durch die 
Narbenleisten älterer Fruchtknoten nachweisen, die man allerdings, da 
sie gebogen sind, nie ganz auf einen Schnitt bringt. Der vom Schnitt 
nicht getroffene Teil der Leiste ist in Abb. 241 mit unterbrochenen 
Umrissen ergänzt und das innere, in Abb. 24 I durch die Linie x x be- 
grenzte Ende in Abb. 24 IT bei starker Vergrößerung gezeichnet. Wie 
man sieht, enden die Seitenränder der Leiste nicht frei, sondern sind 
miteinander in einer Querzone verschmolzen. Die Karpelle sind somit 
schlauchförmig und stimmen mit denen von Nelumbium darin überein, 
daß ihr ventraler Wandabschnitt (Querzone) bis zur Höhe des dorsalen 
emporgezogen ist (vgl. Schema Abb. 17 III). 
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Sehlußbetrachtung. 

Die vorliegenden Untersuchungen wären nicht vollständig, wenn 
wir nicht die gewonnenen Einsichten in den Bau des Gynaeceums und 
der Karpelle der Nymphaeaceae als Beitrag zur Klärung zweier wichtiger 
systematischer Fragen auswerten würden. Diese betreffen die Stellung 
der Ceratophyllaceae im Dikotylensystem und den Anschluß der Mono- 
kotylen an die Dikotylen. Wir wenden uns zunächst der Besprechung von 
Ceratophyllum zu, da sie zugleich Gesichtspunkte auch für die Beurteilung 
des Anschlusses der Monokotylen liefert. 

Die Ceratophyllaceen mit der einzigen Gattung Ceratophyllum werden 
heute wohl allgemein unter die Polycarpicae gestellt und den Nymphaea- 
ceen angeschlossen. Als erster hat BRONGNIART (3, S. 253) die Beziehungen 
zwischen den beiden Familien entdeckt. Er verglich den Bau des Embryos 
von Ceratophyllum mit dem von Nelumbium und fand eine außerordent- 
lich weitgehende Übereinstimmung. Auf ihm fußend hat später Gray 
gezeigt, daß auch eine Verwandtschaft von Ceratophyllum mit den 
Cabomboideen in Frage kommt: ,,...the order Ceratophyllaceae is 
almost as closely allied to Cabombaceae as to Nelumbiaceae, and ... 
should stand in the immediate vicinity of these two orders“ (12, S. 46). 
Die Einwendungen, die SCHLEIDEN (22, S. 211 und 23,8.40) gegen 
den Aufsatz Grays erhoben hat, erwiesen sich nicht als stichhaltig. 
Vielmehr setzte sich in der Folgezeit die BRONGNIART-GRAYsche Auf- 
fassung bei feinfühligen Systematikern allmählich durch. So reiht 
GRISEBACH in seinem ,,Grundri8 der systematischen Botanik“ (13, 8. 67f.) 
die Ceratophyllaceae den Nymphaecaeae und Nelumboneae an, mit denen 
zusammen er sie zu dem Nexus der Hydropeltideae vereinigt, und auch 
Enezer (9, S. 10) ist diesem Beispiel gefolgt, wenn er die Familie hinter 
die Nymphaeaceen stellte. Es wurde damit zugleich zum Ausdruck 
gebracht, daß es sich bei Ceratophyllum um einen von den Nymphaeaceen 
abgeleiteten Typus handelt. 

Die nahe Verwandtschaft von Ceratophyllum und Nymphaeaceen 
wird nun durch die Analyse des Karpellbaues vollauf bestätigt. Es 
liegen darüber vor allem die Untersuchungen von DE KLERCKER (15, 8. 10) 
und STRASBURGER (25, S. 481) vor. Nach DE KLERcKER allerdings wäre 
das Ceratophyllum-Gynaeceum dimer, d. h. ein aus 2 Karpellen zusammen- 
gesetzter coenokarper Fruchtknoten. Es besteht aber kein Zweifel, 
daß jene Forscher, die, wie EIcHLer (8, S. 69), für den Aufbau des 
Gynaeceums aus einem Karpell eintreten, im Rechte sind. Freilich zeigt 
dieses eine so ungewöhnliche Form, daß sie nicht recht verstanden wurde. 
Das gilt besonders für die Darstellung STRASBURGERs. 

STRASBURGER ist zwar der Ansicht EıCHLERs, daß der Fruchtknoten 
von Ceratophyllum aus einem einfachen Karpell bestehe. Er deutet 
in dieses aber eine „Bauchnaht‘ hinein, an deren Grund die einzige 
Samenanlage stehen soll. Offenbar schwebte ihm ein Karpell nach 
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Art derer vor, wie man sie bei Ranunculaceen, Rosaceen, Leguminosen 
u.a. antrifft. Diese sind an sich schlauchförmig entwickelt. Jedoch 
bleibt der Schlauchteil verhältnismäßig kurz gegenüber dem verlängerten 


Dorsalteil der Karpellspreite, aus dem 
auch der an seinem oberen Ende die 
Narbe tragende Griffel hervorgeht. 
Unter der Bauchnaht versteht man 
die durch das Zusammentreffen der 
Karpellseitenränder auf der Ventral- 
seite entstehende Nahtlinie, die von 
der Karpellspitze bis zur Querzone 
der Karpellspreite herabreicht. Im 
schlauchförmigen Basalabschnitt des 
Karpells ist sie naturgemäß nicht vor- 
handen. Die Samenanlagen stehen 
marginal, und zwar entweder lateral 
(an den Seitenrändern des Karpells) 
oder median. Im letzteren Fall ist 
stets nur eine Samenanlage ausge- 
bildet, die am Grunde der Bauchnaht 
der Querzone des Karpells entspringt !. 

STRASBURGER stellt sich nun vor, 
daß das einzige Fruchtblatt von 
Ceratophyllum einen ähnlichen Bau 
aufweist, über den er sich an Hand 
des Insertionsmodus der einzigen 
Samenanlage orientiert. „Für mich 
unterliegt es keinem Zweifel, daß wir 
es bei Ceratophyllum mit nur einem 
median orientierten, vorderen Frucht- 
blatt zu tun haben, dessen Griffel 
kommissural gefördert wird und das 
an seiner Bauchnaht die Samenanlage 
trägt‘ (a.a.O., 8.481). STRASBURGER 
deutet also den in Abb. 25 I mit A 
bezeichneten Fortsatz des Karpells 
als Griffel, an dessen Außenseite 
(Abb. 25 I links) er die Bauchnaht 
annimmt, die von der Griffelspitze 





Abb. 25. Ceratopayllum demersum L. 
I weibliche Blüte im medianen Längs- 
schnitt; II—V Entwicklung der weib- 
lichen Blüte; VI Querschnitt durch das 
Karpell unter der Mündung der Karpell- 
höhlung bzw. des Griffelkanals. k Kar- 
pell, Sa Samenanlage. Sonstige Erläute- 
rung im Text. Vergr. in I—V 100fach, 
in VI 110fach. I—V nach DE KLERCKER, 
VI nach STRASBURGER. 


bis zur Samenanlage herabreichen soll. Diese wäre somit marginal- 
median inseriert. Die Karpellspitze bliebe zum Unterschied von anderen 
derartigen Fruchtblättern hinter der Griffelspitze im Wachstum zurück 


und läge bei S (Abb. 25 I). 


1 Vgl.dazu meine Ausführungen über die Morphologie der Karpelle (28, 8. 296f.). 
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Mit der im vorstehenden dargelegten Auffassung glaubte STRAS- 
BURGER, den Karpellbau von Ceratophyllum auf die typischen Verhält- 
nisse zurückgeführt zu haben. Tatsächlich hat er ihn fundamental ver- 
kannt. Denn die von ihm angenommene Bauchnaht ist in Wirklichkeit 
nicht vorhanden. Auf einem Querschnitt durch das Karpell über der 
Insertionsstelle der Samenanlage ist die Karpellhöhlung rings geschlossen 
(Abb. 25 VI). Man erhält dasselbe Bild wie auf einem Querschnitt durch 

ein Fruchtblatt etwa von Tha- 
lictrum unterhalb der Nahtlinie, 
wo dieses schlauchartig aus- 


gebildet ist: ein Umstand, der 
. je darauf schließen läßt, daß das 
Karpell vonCeratophyllum auch 
über der Anheftungsstelle der 
Samenanlage  Schlauchform 
I II 


zeigt, mithin ähnlich entwickelt 
ist wie die Karpelle von Cabom- 
ba, Brasenia oder Nelumbium. 

Tatsächlich löst sich die 
Frage nach dem Karpellbau 
von Ceratophyllum sehr einfach, 
wenn wir ihn mit dem der ge- 


Abb. 26. Schema sur Ableit nannten Nymphaeaceen ver- 
yon Cerutophylkum (1 aus derjenigen von Nelum- gleichen. In Abb. 261 ist der 
bium (I); II Zwischenform, die einem jungen Ent- i = : . 

wicklungsstadium o a nt- mediane Langsschnitt durch ein 


hs mg owe: Karpell von Nelumbium wie- 

dergegeben. In dem Schema 

Abb. 26 II ist dasselbe Karpell gezeichnet, modifiziert dadurch, daß sich 
die Halsregion bei x x in Abb. 26 I gestreckt hat. Zum Karpellbau von 
Ceratophyllum (Abb. 26 III) gelangen wir, wenn der Karpellrand sich 
ungleichmäßig verlängert und auf der Seite, welche die Samenanlage trägt, 
stärker emporwächst als auf der gegenüberliegenden Seite, ein Verhalten, 
das auch bei Nelumbium im Verlauf der Entwicklung in Erscheinung 
tritt und nur später wieder verwischt wird. Hier ist es die ventrale 
Seite des Karpells. Bei Brasenia, wo die Samenanlagen der dorsalen 
Seite ansitzen, verlängert sich diese stärker als der ventrale Randabschnitt. 
Eine Entscheidung darüber, ob die Samenanlage der dorsalen oder 
ventralen Seite angehört, ist bei Ceratophyllum mit seinem einzigen 
terminalen Fruchtblatt nicht möglich. Auch die Entwicklungsgeschichte 
liefert dafür keine Anhaltspunkte. Das Karpell, anfänglich als Ring- 
wall um die Spitze des Blütenvegetationspunktes angelegt (Abb. 25 II), 
wächst zunächst sackartig heran. Sehr bald jedoch zeigt die der Ab- 
stammungsachse des Blütensprosses zugekehrte Seite eine stärkere Ent- 
wicklung, was sowohl in ihrer größeren Längsschnittdicke wie darin zum 
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Ausdruck kommt, daß ihr Rand sich über den der Gegenseite erhebt 
(Abb. 25 III—V). Da aus der Innenfläche des verlängerten Wand- 
abschnittes auch die Samenanlage hervorsproßt (Abb. 25 V), erinnert 
das Verhalten sehr an die Karpellentwicklung von Nelumbium. Einen 
Anhaltspunkt dafür, daß der die Samenanlage tragende Wandabschnitt 
vielleicht der ventrale ist, könnte in der Leitbündelversorgung gefunden 
werden, wenn anders man bei der rudimentären Beschaffenheit des Leit- 
gewebes von einer solchen sprechen will. Immerhin läßt sich sowohl 
auf Längs- wie auf Querschnitten durch die weibliche Blüte erkennen, 
daß das die Blütenachse durchziehende Leitbündel an der Basis des Frucht- 
knotens in der Symmetrieebene der Blüte sich in zwei Äste teilt!, von 
denen der eine zur Samenanlage verläuft, während der andere den gegen- 
überliegenden Teil des Karpellschlauches versorgt, der bei der starken 
Reduktion des Bündelsystems als auch sonst am kräftigsten entwickelter 
Strang noch erhalten ist. Das Samenanlagenbündel entspräche dann 
dem Ventralmedianus. Die Förderung der ventralen Karpellseite, die 
bei Nelumbium im Verlauf der Entwicklung deutlich zu beobachten ist, 
später aber wieder verwischt wird, würde bei Ceratophyllum beibehalten 
und sogar noch gesteigert. 

Zusammenfassend läßt sich sagen, daß Ceratophyllum im Karpell- 
bau sich vollkommen an die Nymphaeaceen, besonders die beiden Unter- 
familien der Cabomboideen und Nelumbonoideen anschließt. Es handelt 
sich um schlauchförmige Karpelle, die in laminal-medianer Stellung 
eine einzige Samenanlage tragen. Die Samenanlage gehört wahrschein- 
lich wie bei Nelumbium der ventralen Seite des Karpellschlauches an. 

Im ganzen genommen erscheint Ceratophyllum als ein reduzierter 
Typus der Nymphaeaceenverwandtschaft, dessen Vereinfachung wie 
in anderen ähnlichen Fällen wohl mit der submersen Lebensweise in 
Zusammenhang zu bringen ist. Dieser Ansicht hat bereits Gray (12, S. 46) 
Ausdruck verliehen, wenn er sagt: „The lower degree of development, 
both of the organs of vegetation and fructification of Ceratophyllum, 
are, perhaps, chiefly attributable to the entirely submersed habit of 
the genus.“ 

Die Vereinfachung erstreckt sich, wenn wir von der Anatomie ab- 
sehen und nur die Organbildung beriicksichtigen, auf folgende Punkte: 

1. Wurzellosigkeit. Der Wurzelvegetationspunkt des Embryos ge- 
langt in Ubereinstimmung mit dem Verhalten von Nelumbium weder 
bei der Keimung noch später zur Entwicklung. Während aber bei Nelum- 
bium und den anderen Nymphaeaceen mit wenigstens temporärer Aus- 
bildung einer Hauptwurzel (auf dem Keimungs- und Jugendstadium) 
lebhafte Adventivwurzelbildung erfolgt, unterbleibt bei Ceratophyllum 
auch diese. Es handelt sich also um eine Pflanze, deren Wurzelbildung 
vollständig unterdrückt ist. 

1 Vgl. darüber auch die Angaben STRASBURGERS (25, 8. 488). 
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2. Wirtelige Blatistellung. Diese wird von ENGLER (9, S. 12) als Merk- 
mal erwähnt, durch das sich Ceratophyllum von den Cabomboideen 
unterscheidet. Das ist aber nur bedingt richtig. Denn das Jugend- 
stadium von Cabomba ist durch wirtelig-dekussierte Beblätterung aus- 
gezeichnet. Erst die Schwimmblätter, die sich bei Eintritt der Blüh- 
reife entwickeln, sind spiralig, und zwar nach ?/,-Divergenz gestellt. 
Cabomba australis Spec. scheint überhaupt keine Schwimmblatter aus- 
zubilden und bereits auf dem Jugendstadium blühreif zu werden. Trifft 
dies zu, so liegt in ihr eine wirtelig beblätterte, untergetauchte Wasser- 
pflanze vor, die in ihrer vegetativen Gestaltung von Ceratophyllum 
wesentlich nur durch die Fähigkeit der Wurzelbildung verschieden ist. 
Ceratophyllum erscheint von hier aus als ein zur Dauerform erhobenes 
und mit der Fähigkeit Blüten zu erzeugen begabtes Jugendstadium einer 
Nymphaeacee vom Cabomba-Typ. Auch Massarr (18, 8. 194) hält es 
für wahrscheinlich, daß es sich in diesem wie in ähnlichen Fällen um 
dérivés pédogénétiques de formes à feuilles d'abord submergées puis 
flottantes“ handelt. 

3. Blattform. Ceratophyllum gehôrt bekanntlich zu den wenigen Samen- 
pflanzen, für deren Blatter dichotome Verzweigung angegeben wird (vgl. 
MASSART, a. a. O., S. 218). Herennatn (14) sind sie freilich entgangen, 
sonst hätte er Ceratophyllum wohl zur Stützung seiner unhaltbaren 
Theorie von den ,,Spaltungsgesetzen der Blätter‘ herangezogen. Eine 
genaue Analyse der Blattentwicklung von Ceratophyllum steht noch aus. 
Ich halte es aber nicht für ausgeschlossen, daß die Dichotomie hier ein 
abgeleitetes und nicht ein primitives Merkmal ist. Massarr (18, 8. 211) 
spricht ebenfalls von ,,feuilles dont la simplification est probablement 
secondaire“. 

4. Blütenbildung. Ein typisch abgeleitetes Merkmal der Blüten von 
Ceratophyllum ist ihre Diklinie, die streng durchgeführt ist. In den Blüten 
des einen Geschlechts sind auch keine Rudimente der Organe des anderen 
vorhanden. Auf Reduktion ist sicher auch die Einfachheit des Perianths 
zurückzuführen, zumal dessen Blättchen in den Blüten beiderlei Ge- 
schlechts nervenlos sind. Was die Stellungsverhältnisse von Perianth- 
und Staubblättern anlangt, so wird für erstere von den Autoren überein- 
stimmend wirtelige Anordnung angenommen, wohl auch deshalb, weil 
sie unten mehr oder minder miteinander verwachsen sind. Doch schließt 
dies Spiralstellung nicht aus. Weniger eindeutig sind die Angaben für die 
Staubblätter, die zu 5—27 (meist 10—20) an einer kegelförmigen Achse 
stehen. Es wird ihnen teils wirtelige, teils spiralige Anordnung zu- 
geschrieben. Wahrscheinlicher ist wohl das letztere. ENGLee (9, S. 13) 
widerspricht sich, wenn er einerseits spiralige Stellung angibt, andererseits 
aber Ceratophyllum wegen der „quirligen Anordnung der Staubblätter“ 
zu Cabomba in Gegensatz bringt, der übrigens gar nicht bestünde, da 
Cabomba in allen Blütenformationen wirtelig ist. 
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Ausgesprochene Reduktionsmerkmale weist das Gynaeceum auf. 
Von den zahlreichen Fruchtblättern eines polymeren apokarpen Gynae- 
ceums ist hier nur eines übriggeblieben, das in terminale Stellung ge- 
rückt ist. Eine gewisse Überleitung bildet Cabomba, bei der statt 3 
häufig nur 2 Karpelle zur Ausbildung gelangen. Auch die Einzahl der 
Samenanlagen kann auf Verarmung zurückgeführt werden, zumal diese 
selbst deutliche Züge von Entwicklungshemmungen erkennen lassen. 
Sie sind atrop und besitzen nur 1 Integument, beides Merkmale, die 
auch an den Samenanlagen von Nelumbium zeitweise festzustellen sind. 
So sind diese auf dem Entwicklungsstadium Abb. 3 III noch atrop , um 
erst später über hemitrope Orientierung anatrop zu werden. Das zweite 
(äußere) Integument wird erst am Beginn des hemitropen Stadiums 
(Abb. 3 IV) angelegt. Wenn bei Ceratophyllum nur ein Integument ge- 
bildet wird, so dürfte das damit zusammenhängen, daß die Samenanlage 
das atrope Stadium niemals verläßt und auf ihm ihre innere und äußere 
Differenzierung erlangt. Dies anzunehmen liegt um so näher, als bei 
Cabomba, wie schon 8.452 zu erwähnen war, dieselbe Entwicklungs- 
hemmung häufiger einzutreten pflegt. 

5. Samenbildung. Charakteristisch dafür ist das Fehlen eines eigent- 
lichen Nährgewebes und die Ausbildung des Embryos, der zwei große 
Kotyledonen und eine schon im Samen sehr weit entwickelte Stamm- 
knospe besitzt, an deren Basis, gekreuzt mit den Kotyledonen, zwei 
Primärblätter stehen. Die Keimung erfolgt nach Nymphaeaceenart 
dadurch, daß die Basen der Kotyledonen sich stark strecken und so 
die Sproßknospe ins Freie bringen. Diese Eigentümlichkeiten der Samen- 
und Embryobildung bringen Ceratophyllum in nahe Beziehungen zu 
Nelumbium und waren auch für BRONGNIART, wie erwähnt, der Anlaß, 
auf die Verwandtschaft beider Gattungen erstmals hinzuweisen. Auch 
Nelumbium hat nährgewebelose Samen und einen Embryo mit stark 
entwickelter Stammknospe und zwei zu den Kotyledonen dekussiert 
stehenden Primärblattanlagen. Die Hauptwurzelanlage, schon am 
Embryo rudimentär, wird bei der Keimung ebenso wenig entwickelt wie bei 
Ceratophyllum. Diese Ähnlichkeit der beiderlei Pflanzen auf dem Keim- 
stadium läßt die spätere Vereinfachung des Vegetationskörpers von 
Ceratophyllum noch einmal mit aller Deutlichkeit hervortreten. 

Wir kommen nunmehr zur Behandlung der zweiten der am Anfang 
dieser Schlußbetrachtung aufgeworfenen Fragen, die lautet: Liefert 
die Untersuchung des Gynaeceums der Nymphaeaceen Anhaltspunkte für 
einen sicheren Anschluß der Monokotylen an die Dikotylen ? Daß dieser 
bei den Nymphaeaceen zu suchen sei, ist eine Ansicht, die zunehmend 
an Geltung gewonnen hat, seitdem die Ranunculaceen als direkte Binde- 
glieder ausgeschieden sind. Die Ähnlichkeiten, die man zwischen ihnen 
und den Helobien im Blütenbau teilweise erkennen zu können glaubte, 
haben sich als Parallelbildungen herausgestellt, wozu man meine früheren 
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Ausführungen (28, 8.304) und die meiner Schülerin Exwa Eger (7, S. 328) 
vergleiche 


Für die Beurteilung der Verwandtschaft von Helobien und Nym- 
phaeaceen fehlte es bisher noch an einer exakten Analyse und kritischen 
Bearbeitung des Karpellbaues und der Plazentationsverhältnisse der 
letzteren. Wie sich aus den in dieser Studie mitgeteilten Untersuchungen 
ergibt, zeigen die Nymphaeaceen darin so charakteristische Züge, 
daß diese geradezu zum Prüfstein für die angenommene Verwandt- 
schaft mit den Helobien erhoben werden können. Es wird sich also 
fragen, ob ähnliche Merkmale auch bei den Helobien angetroffen werden. 

Die entwicklungsgeschichtlichen Untersuchungen von EB8Ee (7) haben 
ergeben, daß die Reihe der Helobiae nach Karpellbau, Plazentations- 
verhältnissen und anderen Merkmalen in 3 Unterreihen zerfällt: die 
Alismatineae (Butomaceae, Hydrocharitaceae, Alismataceae), die Apono- 
getonineae (Aponogetonaceae, Juncaginaceae) und die Potamogetonineae 
(Potamogetonaceae, Najadaceae, Lilaeaceae). Von diesen besitzen die 
Alismatineae durchweg epeltate Karpelle mit laminal-lateraler bzw. 
laminal-medianer Plazentation. Bei den Aponogetonineae herrscht der 
marginale Plazentationsmodus vor, auf den auch die Verhältnisse bei 
Triglochin zurückgeführt werden können. Die Karpelle sind hier epeltat 
wie bei den Alismatineen. Von beiden Unterreihen unterscheiden sich 
die Potamogetonineae durch ihre schlauchförmigen Karpelle, die stets 
nur mit einer einzigen laminal-median an der Bauchwand stehenden 
oder infolge einer Entwicklungsabkürzung aus dem Achsenscheitel 
direkt sich bildenden Samenanlage ausgestattet sind. 

Für einen Vergleich mit den Nymphaeaceen scheiden die Apono- 
getonineae wegen ihres epeltaten, mit marginalen Samenanlagen ver- 
sehenen Karpellbaues vollständig aus. Anders ist es bei den Alismatineae, 
die sich zwar in der epeltaten Karpellbildung von den Nymphaeaceen 
unterscheiden, andererseits aber in der laminalen Plazentation mit 
ihnen übereinstimmen. Butomaceen und Hydrocharitaceen stehen 
darin den Nymphaeoideen nahe, die in Victoria und Euryale sogar Formen 
hervorgebracht haben, die (wahrscheinlich infolge einer Entwicklungs- 
hemmung) zu epeltatem Karpellbau übergegangen sind. Die Alisma- 
tineae erinnern durch die Reduktion in der Zahl der Samenanlagen an 
die Verhältnisse bei den Cabomboideen und Nelumbonoideen, sei es, daß 
mehrere seitlich inserierte Samenanlagen vorhanden sind wie bei Dama- 
sonium und Cabomba, oder ihre Zahl auf eine einzige herabgesunken ist, 
die in medianer Stellung auftritt (Alisma, Sagittaria u.a. einerseits, 
Brasenia und Nelumbium andererseits). 

Die nächsten Beziehungen zu den Nymphaeaceen weisen aber zweifel- 
los die Potamogetonineae auf. Wie die Untersuchungen EBErs (7, 8. 305) 
ergaben, besitzen sie durchweg schlauchförmige Karpelle mit totalem 
Narbensaum, die ganz ähnlich denen der Cabomboideen, von Nelumbium 
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und Ceratophyllum sind und in dieser Form, soweit derzeit bekannt ist, 
nur in den Familien der Potamogetonaceen (einschließlich Najas und 
Lilaea) und Nymphaeaceen (einschließlich Ceratophyllum) vorkommen. 
Die einzige Samenanlage sitzt bei der Mehrzahl der Arten laminal- 
median an der Bauchwand (Querzone) des Karpells, entspringt also 
an derselben Stelle wie die Samenanlage des Nelumbium-Karpells. 
Auch für Ceratophyllum wurde die ventrale Anheftung der Samenanlage 
wahrscheinlich gemacht. Im übrigen ist auf diesen Umstand kein allzu 
großes Gewicht zu legen. Denn er hängt vielleicht mit der Gesamt- 
entwicklung des Karpells zusammen in der Weise, daß bei starker Be- 
tonung der dorsalen Hälfte (Brasenia) die Plazentation an dieser erfolgt 
und umgekehrt bei Überwiegen der Ventralseite nach ihr verlegt wird 
(Nelumbium, Ceratophyllum). Wie dem auch sei, festzuhalten ist die über- 
raschende grundsätzliche Ähnlichkeit in Karpellbau und Plazentations- 
verhältnissen zwischen den Potamogetonineae einerseits und den Cabom- 
boideae, Nelumbonoideae und Ceratophyllaceae andererseits. Sie ist ein 
sehr entscheidendes Argument für die Ableitung der Helobiae aus 
nymphaeaceenähnlichen Formen. Problematisch bleibt die ganze Frage 
des Monokotylenanschlusses natürlich trotzdem in hohem Maße, und 
die Unsicherheit, die allen phylogenetischen Erörterungen anhaftet, läßt 
sich auch hier nicht beseitigen. 


Zusammenfassung. 

1. Die Cabomboideen (Cabomba, Brasenia) und Nelumbonoideen 
(Nelumbium) besitzen apokarpe Gynaeceen mit vollständig frei ent- 
wickelten Karpellen. 

2. Bei Nelumbium beteiligt sich die Blütenachse am Aufbau des 
Gynaeceums in der Weise, daß sie über dem Androeceum zu einem ver- 
kehrt-kegelförmigem Körper auswächst, auf dessen Flachseite, von dem 
Achsenkörper umwallt, die Karpelle in Höhlungen sitzen, aus denen sie 
nur mit den Narben hervorschauen. 

3. Das Gynaeceum der Nymphaeoideen (Nymphaea, Victoria, Euryale, 
Barclaya, Nuphar) unterscheidet sich von dem der Cabomboideen 
und Nelumbonoideen dadurch, daß die Karpelle nicht über den ganzen 
Achsenscheitel verteilt sind, sondern um das Ende des Vegetations- 
punktes herum, das sich selbst an der Organbildung nicht beteiligt, 
in zyklischer Anordnung entstehen. Im Zusammenhang damit sind die 
Karpelle in radialer Richtung verbreitert. 

4. Das Gynaeceum der Nymphaeoideen, bislang als coenokarpe 
(synkarpe) Bildung beschrieben, ist im Grunde wie das der Cabomboideen 
und Nelumbonoideen apokarp gebaut. Die Vereinigung der Frucht- 
blätter ist eine Folge davon, daß die Blütenachse sich am Aufbau des 
Gynaeceums beteiligt, d.h. die Fruchtblätter in die becherförmig ent- 
wickelte Blütenachse eingesenkt sind. 
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5. Am meisten ist der apokarpe Bau zugunsten einer scheinbaren 
Coenokarpie bei Nuphar verwischt. Das Gynaeceum ist hier im Gegen- 
satz zu den übrigen Nymphaeoideen oberständig und einem Nelumbium- 
Gynaeceum vergleichbar, dessen Karpelle , anstatt frei in Höhlungen 
der Achse zu sitzen, in diese eingewachsen sind. 

6. Die Cabomboideen und Nelumbonoideen besitzen sämtlich extrem 
schlauchförmige Karpelle mit totalem Narbensaum. Dasselbe gilt für 
Nymphaea und Nuphar, bei denen die Schlauchform aber infolge der 
Einsenkung der Karpelle in die Blütenachse nur wenig in Erscheinung tritt. 

7. Die Euryalinen (Victoria, Euryale) sind von den übrigen Nymphae- 
oideen durch epeltate Karpellbildung verschieden. Dieses abweichende 
Verhalten ist vermutlich durch eine Entwicklungshemmung an der 
Basis der Karpellanlagen veranlaßt. 

8. Sämtlichen Nymphaeaceen ist die laminale Anheftung der Samen 
anlagen gemeinsam. Bei Cabomba und den Nymphaeoideen herrscht 
laminal-laterale, bei Nelumbium und Brasenia laminal-mediane Plazenta- 
tion mit dem Unterschied, daß bei Brasenia die in Zwei- oder Einzahl 
vorhandenen Samenanlagen der Dorsalseite der Karpelle angehören, 
während bei Nelumbium die einzige Samenanlage ventral entspringt. 

9. Ceratophyllum stimmt in Karpellbau und Plazentation voll- 
kommen mit den Nymphaeaceen, und zwar besonders mit Nelumbium 
überein. Die einzige Samenanlage ist laminal-median inseriert. Die atrop> 
Orientierung der Samenanlage, die auch bei Cabomba gelegentlich be- 
obachtet wird, und die Ausbildung von nur einem Integument sind wie 
andere Eigentümlichkeiten der Pflanze als Reduktionserscheinungen auf- 
zufassen. 

10. Karpellbau und Plazentationsverhältnisse der Nymphaeaceen 
und Ceratophyllaceen weisen auffallende Ähnlichkeiten mit den Helobiae, 
namentlich den Potamogetonaceen auf. Diese Tatsache kann im Sinne 
eines phylogenetischen Anschlusses der Monokotylen an die N ymphaeaceae- 
Ceratophyllaceae ausgedeutet werden. 


Literaturverzeichnis. 


1. Baillon, H.: Sur les ovules des Cabombées. Adansonia 9, 374 (1868—70). — 

2. Baillon, H.: Traité du développement de la fleur et du fruit. IV. Nélumbées. 
Adansonia 10, 1 (1871—73). — 3. Brongniart, A.: Mémoire sur la génération et le 
développement de l'embryon dans les végétaux phanerogames. Ann. des Sci. 
natur., I.s. 12, 251 (1827). — 4. Caspary, R.: Nymphaeaceae. F. A. F. Miquel: 
Annales Musei Botanici Lugduno-Batavi, Vol. 2, p.241. 1865—66. — 5. Caspary, R.: 
Nymphaeaceae. A. Engler u. K. Prantl: Die natürlichen Pflanzenfamilizn, III. Teil, 
2. Abt., S.1. Leipzig 1891. — 6. Conard, H. S.: The waterlilies. A monograph 
of ‘the Genus Nymphaea. Washington 1905. — 7. Eber, E.: Karpellbau und Plazen- 
rhaltnisse in der Reihe der Helobiae. Flora (Jena) 127, 273 (1933). — 8. Eieh- 

Im; A. W.: Blütendiagramme, 2. Teil. Leipzig 1878. — 9. Engler, A.: Ceratophylla- 








Beiträge zur Morphologie des Gynaeceums. IV. 485 


ceae. A. Engler u. K. Prantl: Die natiirlichen Pflanzenfamilien, III. Teil, 2. Abt., 
8.10. Leipzig 1891. — 10. Goebel, K.: Zur Entwicklungsgeschichte des unter- 
ständigen Fruchtknotens. Bot. Ztg 44, 729 (1886). — 11. Goebel, K.: Organographie 
der Pflanzen, 3. Aufl., 3. Teil. Jena 1933. — 12. Gray, A.: Remarks on the structure 
and affinities of the order Ceratophyllaceae. Ann. Museum Nat. Hist. New York 4, 
41 (1837). — 13. Grisebach, A.: Grundriß der systematischen Botanik. Göttingen 
1854. — 14. Heidenhain, M.: Die Spaltungsgesetze der Blätter. Jena 1932. — 
15. Klereker, J. E. F. de: Sur l’anatomie et le développement de Ceratophyllum. 
Bihang K. Sv. Vet.-Akad. Hdl. 9, Nr 10 (1885). — 16. Knoeh, E.: Untersuchungen 
äber die Morphologie, Biologie und Physiologie der Blüte von Victoria regia. Biblio- 
theca botanica, H. 47. Stuttgart 1899. — 17. Maout, E. le et J. Decaisne: Traité 
general de botanique descriptive et analytique. Paris 1868. — 18. Massart, J.: 
La récapitulation et l’innovation en embryologie végétale. Bull. Soc. roy. bot. 
Belge, 83, 150 (1894). — 19. Payer, J.-B.: Traité d’organogénie comparée de la 
fleur. Paris 1857. — 20. Raeiborski, M.: Die Morphologie der Cabombeen und Nym- 
phaeaceen. Flora (Jena) 78, 244 (1894). — 21. RaBner, E.: Primitive und abgeleitete 
Merkmale im Blütenbau einiger Ranunculaceen. Planta (Berl.) 15, 292 (1931). — 
22. Schleiden, M. J.: Botanische Notizen. Archiv für Naturgeschichte, herausgeg. 
von A. F. A. Wiegmann, 5. Jg., Bd. 1, 8.211. Berlin 1839. — 23. Sehleiden, M. J.: 
Beiträge zur Botanik, Bd. 1. Leipzig 1844. — 24. Strasburger, E.: Die Angiospermen 
und die Gymnospermen. Jena 1879. — 25. Strasburger, E.: Ein Beitrag zur Kennt- 
nis von Ceratophyllum submersum und phylogenetische Erérterungen. Jb. Bot. 
87, 477 (1902). — 26. Suessenguth, K.: Beiträge zur Frage des systematischen 
Anschlusses der Monokotylen. Beih. Bot. Zbl. II 88, 1 (1920). — 27. Troll, W.: 
Beiträge zur Morphologie des Gynaeceums. I. Über das Gynaeceum der Hydro- 
charitaceen. Planta (Berl.) 14, 1 (1931). — 28. Troll, W.: Morphologie der schild- 
förmigen Blätter. Planta (Berl.) 17, 153 (1932). — 29. Troil,W.: Beiträge zur Morpho- 
logie des Gynaeceums. II. Über das Gynaeceum von Limnocharis Humb. et Bonpl. 
Planta (Berl.) 17, 453 (1932). — 30. Troll, W.: Beiträge zur Morphologie des Gynae- 
ceums. III. Über das Gynaeceum von Nigella und einigen anderen Helleboreen. 
Planta (Berl.) 21, 266 (1933). — 31. Troll, W.: Morphologie einschließlich Anatomie. 
Fortschr. Bot. 2, 10 (1933). — 32. Warming, E.: Handbuch der systematischen 
Botanik. Deutsche Ausgabe. Berlin 1890. — 33. Wigand, A.: Nelumbium speciosum 
W. Eine monographische Studie, herausgeg. von E. Dennert. Bibliotheca botanica, 
H. 11. Cassel 1888. | 








DER TONOPLAST VON SPHAEROPLEA. 


Von 


K. Morues 
(Halle a. à. 8.). 


Mit 13 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 9. November 1933.) 


Die oogame Siphonocladiale Sphaeroplea annulina Ac. habe ich seit 
1926 alljährlich im Botanischen Garten zu Halle beobachten können. 
Sie taucht bei stark schwankender Häufigkeit im April in Freiland- 
becken mit niedrigem Wasserstand (5—30 em) auf, die im Winter mit 
Laub bedeckt trocken liegen. Die Vegetationszeit der Alge ist recht 
kurz und dauert durchschnittlich etwa 4—6 Wochen, bei kühler Witterung 
und trübem Wetter über 8 Wochen. Austrocknen der Tümpel, starke 
Sonnenstrahlung bei windgeschützter Lage verkürzen die Vegetations- 
zeit beträchtlich. Sie wird abgeschlossen durch Bildung von Antheridien 
und Oogonien. Die zahlreichen Eier vermögen lediglich nach Befruchtung 
in die Ruheperiode einzugehen. Unbefruchtete Eier zeigen zwar ‘auch die 
bekannte Rotfärbung, gehen aber bald zugrunde. Parthenogenetische 
Entwicklung konnte von mir nie beobachtet werden. Die entsprechende 
kurze Notiz von Knıep (1928) besteht demnach zu Recht. 

Die Oosporen bedürfen zur weiteren Entwicklung nur einer kurzen 
Ruhe- bzw. Reifungsperiode von 2—4 Wochen, wobei man sie am besten 
an der Luft trocknen läßt. Sie sind dann in geeigneten Nährlösungen 
zur Ausbildung der Schwärmer zu bringen, die leicht zu Fäden auswachsen. 
Da für die hier zu beschreibenden Untersuchungen erhebliche Massen 
der Alge benötigt wurden, sind sie nicht mit künstlich kultiviertem, 
sondern mit natürlichem Material angestellt, das 1933 von April bis Juni 
in ausgezeichneter Qualität und fast unbegrenzter Menge zur Verfügung 
stand. Die Algenfäden kamen entweder locker verflochten, frei flottierend 
vor oder in dichten unter Umständen 2 cm dicken Watten in ganz seichten 
Tümpeln auf Schlamm aufliegend und über die Wasseroberfläche hinaus- 
ragend. Diese Watten erwärmen sich in der Sonne sehr stark: bei einer 
Lufttemperatur von 17°C konnte ich Anfang Juni 27—31°C in ihnen 
feststellen. Die Algenfäden verschiedener Standorte variieren in bezug 
auf Zell-Länge und Durchmesser, Größe und Zahl der Eier beträchtlich. 
Es handelt sich hierbei zweifellos um Modifikationen. 

Sphaeroplea hat bisher vor allem in entwicklungsgeschichtlicher Be- 
ziehung das Interesse der Botaniker erweckt, und es liegen in dieser Rich- 
tung noch wichtige Probleme offen. Doch stellt diese Alge auch für zell- 
physiologische Studien ein ungewöhnliches Objekt dar; ich weise 
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nur auf das Wachstum und die innere Polarität der Zelle hin. Hier 
soll vornehmlich von den Tonoplasten die Rede sein. Das Problem 
der Vakuolenhaut ist in den letzten Jahren viel erörtert worden (vgl. 
Hörer 1932 und WEBER), und wir haben die erfolgreichen Bemühungen 
von CHAMBERS-HÖFLER u. a. kennengelernt, Tonoplasten zu präparieren. 
Sphaeroplea zeigt ohne alle Eingriffe unter natürlichen Verhältnissen 
Tonoplasten so auffällig, daß sie zum Studium coin herausfordern. 
Leider mußte ich wegen der ’ | 

kurzen Vegetationszeit mein 
Arbeitsprogramm stark be- 
schränken. 

Der Bau der vegetativen 
Organe von Sphaeroplea ist 
besonders durch die Unter- 
suchungen von AL. BRAUN, 
F.Conn und K. Meyer be- 
kannt geworden. Charakteri- 
stisch ist die regelmaBige Ver- 
teilung von mit netzförmigem 
Chromatophor durchsetztem 
Protoplasma und Vakuolen 
derart (Abb. 16, c, 3), „daß 
die waBrige Flissigkeit groBe 
Blasen oder Vakuolen bildet, 





welche fast den Durchmesser 
der Zelle erreichen und daher 
wie Perlen aneinandergereiht 
sind, oft auch mit den Polen 
sich berühren und zu schein- 
baren Scheidewänden abplat- 
ten‘ (Conn S. 8). Der Proto- 


Abb.1. Mikrophot hien von vegetativen Zellen 
der Sphaeroplea. a bei hoher Einstellung. Über 
die im Querschnitt quadratischen Vakuolen laufen 
längs feine Plasmastränge zwischen den Plasma- 
ringen; b und c mittlere Einstellung: die Plasma- 
ringe bilden sich im Querschnitt wie Bogendreiecke 
ab. Die Pyrenoide und die Tonoplasten sind er- 
kennbar; d Teilungszone mit neuen Vakuolen von 
verschiedenem Ausmaß. 





plast bildet im normalen Falle 

zahlreiche (bis zu 30) der Zellwand anliegende Ringe, die nach innen 
mit einer Schneide vorstoßen (schematische Abb. 3). KLEBAHN be- 
schreibt auf Grund von Beobachtungen an fixiertem Material, daß 
bei der Varietät crassisepta HEınr. (Grazer Material) die Plasmagürtel 
scheibenförmig ausgebildet sind und somit die ganze Zelle durch- 
setzen. Solche Stadien sind bei jungen Zellen (Abb. 2) und bei Wachs- 
tumshemmungen in zu konzentrierter Nährlösung nicht selten zu be- 
obachten, so daß ich diese Ausbildung nicht als Merkmal einer besonderen 
Varietät ansehen möchte. In solchen jüngeren oder im Längenwachstum 
gehemmten Zellen haben die Vakuolen eine fast kugelförmige Gestalt 
(Abb. 2). Der Protoplast schiebt sich dann nicht allein zwischen die 
Vakuolen, sondern auch zwischen Vakuole und Zellwand. Wenn die 
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Vakuolen aber infolge von Wasseraufnahme bei gegeniiber dem AuBen- 
medium relativ gesteigertem osmotischem Druck größer werden, platten 
sie sich ab und drängen das Plasma in zwischen Zellmembran und je 
2 Vakuolen verbleibende ringförmige Räume. Die Vakuolen grenzen dann 
mehr oder weniger direkt durch ihre „Vakuolenhäute‘“ aneinander, die 
deutlich durch ihre starke Lichtbrechung sichtbar sind. Zwischen je 
2Vakuolenhäuten bleiben nurselten 
Plasmareste zurück. Öfter ist das 
schon der Fall zwischen Zellwand 
und Vakuolenhaut (Abb. 1a). Dann 


Abb. 2. Junge Sphaeropleazelle aus einem sieht man bei starker Abblendung 
Keimfaden. Zwischen Vakuole und Wand x è ‘ 
und zwischen den Vakuolen sind noch breite Plasma in Form feinster Streifen 


Plasmaschichten vorhanden (schematisierter (vgl. auch Meyer, S. 62), die der 
— Te See arg Längsachse der Zelle parallel ge- 

richtet sind, von Ring zu Ring 
ziehen. In alten Zellen oder in solehen, in denen das Wachstum stillsteht, 
sind solche Plasmalängsstreifen seltener zu sehen. Diese Erscheinungen 
sind besonders deutlich im Dunkelfeld zu enträtseln (Paraboloidkon- 
densor von Zeiß; Punktlicht- oder Bogenlampe). Die Plasmastränge 
sind von der Vakuolenhaut im Dunkelfeld leicht zu unterscheiden: Die 
Tonoplasten haben eine glatte Oberfläche, sind homogen; die Plasma- 
stränge sind knotig ausgebildet und 


inhomogen, reflektieren deshalb das 
Licht stärker als Membran und 
Tonoplast. 

Der Bau des Zellfadens wird 


nz abeepatit, in Querschnlt recht rent. verständlicher durch das Studium 
en im Quer- der Wachstumsvorgänge. Auch hier 
schnitt dreleckig (cbemetisierter medianer verdanken wir COHN und MEYER 

die grundlegenden Beobachtungen. 
Grundsätzlich kann jede Zelle des Fadens wachsen. Nach Cox 
liegt das Wachstumszentrum in der Mitte jeder Zelle und ist durch 
die dort stattfindenden Teilungen des chromatophorenführenden Plasma- 
rings erkennbar. Zweifellos kann aber jede Zelle an verschiedenen 
Stellen wachsen. Doch wächst sie nicht überall gleichzeitig, sondern 
das Wachstum hält an einer oder an einigen Stellen eine gewisse 
Zeit an. Das ist von großer Bedeutung für die zu beschreibende 
merkwürdige Polarität, die im Inneren jeder Zelle besteht. Wachstum 
ist an Vermehrung der Vakuolen gebunden; diese geht der Teilung 
der grünen Plasmaringe parallel, wie das von K. Meyer im Prinzip 
richtig beschrieben worden ist. Zunächst beginnt (auffälligerweise nur) 
eine Vakuole (Abb. 4a, 6) der im Innern eines Plasmaringes liegenden, 
unter Umständen zahlreichen Vakuolen zu wachsen, wobei es sich um 
ein osmotisches Phänomen handelt. Die Vakuole saugt wäßrige Flüssig- 

















Der Tonoplast von Sphaeroplea. 489 


keit an, wird schnell größer und verdrängt das Plasma, bis die Vakuolen- 
haut erst mit Zellmembran, dann mit der Haut einer benachbarten ,,aus- 
gewachsenen“ Vakuole in Berührung kommt (Abb. 4b,d und Mikro- 
photogramm 1d). Raummangel bewirkt eine Abplattung ihrer Oberfläche: 
erst war die Vakuole kugelig, nun sieht sie wie die Teilfrucht einer Orange 
aus, von oben elliptisch (Abb. 4c) und nach innen mit stumpfer Schneide 
vordringend. So wird der Plasmaring immer mehr und mehr gespalten. 
Die Vakuole wächst nach den Seiten und nach innen und hat sich bald 
durch den Zellraum quer vorgeschoben (Abb. 4d, 1d). Ihre Länge ist 
zunächst wesentlich geringer als der Zelldurchmesser, ihre Gestalt noch 
abgeplattet kugelig. Die konvexen Flächen deuten schon auf den größeren 
osmotischen Wert des Inhaltes der neuen Vakuolen gegenüber den be- 
nachbarten älteren hin (vgl. auch Abb. 65). Das Wachstum dauert 
normalerweise so lange an, bis die Vakuole im Längsschnitt einem Quadrat 


ee 


a 


Abb. 4. Entstehung einer neuen Vakuole unter Teilung eines Plasmarings. 
a, b, e schematisierte Medianschnitte; d schematisiertes Aufsichtsbild. 














mit abgeschnittenen Ecken gleicht, in denen der Protoplast berührt wird 
(Abb. 3). Die teilweise Befreiung des Tonoplasten von der plasma- 
tischen Umhüllung, die bei Sphaeroplea die Norm ist, bildet offenbar 
ein lehrreiches Seitenstück zu der im Anschluß an Josts Untersuchungen 
an Valonia und Chara von Hörter (1932) untersuchten ,,Fenster- 
bildung‘ bei Cladophora (vgl. auch DE VRIEs, S. 328). Bei Plas- 
molyse wurde ein AufreiBen des Protoplasten beobachtet, und der 
Tonoplast ragte aus dem Wandplasmaschlauch hervor, ohne daß dieser 
abgestorben war. Auch hat TıroLp bei Vaucheria im plasmolysierten 
Zustand ganz ähnliche Vorgänge beobachtet, wobei sogar das Aus- 
schlüpfen von Tonoplasten aus den sich nun stark verkleinernden Proto- 
plasten studiert werden konnte. Dabei bleiben die Protoplasten noch 
lebensfähig, was auch für unsere Alge gilt (vgl. unten). Es ist sehr 
auffällig, daß auch bei Sphaeroplea die Freilegung des Tonoplasten 
einen coenoblastischen Organismus betrifft (vgl. HörLer). Wahrscheinlich 
ist, wie bei Cladophora, auch bei Sphaeroplea eine hohe Viskosität des 
Protoplasten für dieses Verhalten entscheidend, wofür noch Beweise 
geliefert werden. Das Wachstum der jungen Vakuole geschieht im An- 
fang durch Aufsaugung von Wasser aus benachbarten älteren Vakuolen. 
In dem Maße, wie die neu entstehende Vakuole sich vergrößert, ver- 
ringert die ältere ihr Volumen. Doch ist dieser Zustand nur in Ausnahme- 
fällen von Dauer, dann nämlich, wenn die ,,Teilung der Plasmaringe 
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bzw. die Entstehung neuer Vakuolen nicht von einem entsprechenden 
Wachstum der Zellwand begleitet ist. Es ergeben sich dann Vakuolen 
von mehr schmal-rechteckigem oder bogen-dreieckigem Langsschnitt 
(Abb. 5), während normalerweise für die ausgewachsene Vakuole ein 
quadratisches Aufsichtsfeld charakteristisch ist (Abb. 3). In der Haupt- 
sache finden die intrazellulären Plasmaringteilungen aber, wie COHN 
richtig bemerkt, in einem bestimmten Bezirk der Zelle statt. ‚In der 
Mitte‘ wäre zu schematisch gesagt. Aber es ist der interkalare wachsende 
Bezirk der Zelle. Ort des Zellwandwachstums und Ort der Vakuolen- 
bildung sind identisch. Das Zellwandwachstum kann leicht messend 
verfolgt werden an der Veränderung des Abstandes von auf der Zellhaut 
festgeklebten Partikeln oder kleinen Organismen, und es ist also ebenso wie 
die Vakuolenbildung auf bestimmte Bezirke der Zelle beschränkt. Man 
könnte auch annehmen, daB die Zell- 
wand inihrergesamten Längegleich- 
mäßig durch die wachsenden Vaku- 
olen gedehnt wird, und daßsich Pro- 
toplasmaringe und Vakuolen an der 








Abb. 5. - u 
Vakuolenbildung bei gehemmtem Zellwand- Zellwand ,,gleitend“ vorbeischieben 
wachstum. Es entstehen im Querschnitt Können. Das ist aber nicht der Fall. 


Schmalrechteckige oder eirunde Vakuolen. A r ; 3 
2 DiePlasmaringesind sehrfestmitder 


Membran verklebt (vgl. Plasmolysebilder). Darin ist wohl auch die Ursache 
für die außerordentliche Stabilität dieser dünnen und bis zu 2 mm langen 
Zellen zu suchen. Die Plasmaringe wirken wie Verdickungsleisten im 
Ringgefäß und ersetzen Quermembranen. Leider habe ich in dieser 
Vegetationszeit Einzelheiten des Membranwachstums nicht untersuchen 
können, und ich hoffe, daß in einem späteren Jahr eine ähnlich reiche 
Entwicklung der Alge diese Fragen noch klären läßt. 

Von besonderem Interesse sind die Umwandlungen der vegetativen 
Zellen in Gametangien. Die Entwicklung der Antheridien ist vor allem 
von Coun beschrieben worden. Die Plasmamassen wandeln sich (nach 
mehrfacher Teilung der Kerne) in die Spermatozoiden um. Das Plasma 
kann dabei vollständig verbraucht werden. Die Vakuolen bleiben bei 
diesen Vorgängen zum Teil noch erhalten, und man ,,siéht dieselben als 
kugelige, von einer Schleimhaut! umgebene Blasen in der Zellhöhle 
schwimmen, wobei sie oft von den Bewegungen der Stäbchen (gemeint 
sind die Spermatozoiden) in rasche Bewegung versetzt werden“ (CoHN). 
Die Vakuolen machen dabei allerdings eine beachtliche Volumverringerung 
durch, so daß sie frei von der Membran und oft auch frei von der Be- 
rührung mit benachbarten Vakuolen zu Kugeln gerundet in der Zelle 
liegen (Abb. 10). In den Antheridien werden also durch einen natürlichen 


1 Von einer Schleimhaut kann allerdings nicht die Rede sein. Der Tonoplast 
der Antheridien ist ein unter Umständen äußerst zarter, nach innen und außen 
scharf abgegrenzter stabiler Film. 
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Vorgang die Vakuolen frei präpariert. Und da sie sich nun ebenso deutlich 
wie in der vegetativen Zelle mit einer Haut umgeben darstellen, möchten 
wir diese als ein natürliches Element der Sphaeroplea-Zelle, als den Tono- 
plasten, ansehen. Diese Tonoplasten sind meist von Plasma völlig befreit, 
sind nackt. Im Dunkelfeld ist nur selten eine körnige Verunreinigung 
ihrer glatten Außenfläche zu beobachten. 

Wesentlich anders stellt sich die Entwicklung des Oogoniums dar. 
Durch eine unregelmäßige und schnelle Entwicklung zahlreicher neuer 
Vakuolen ergibt sich eine Zerklüftung der an Viskosität einbüßenden 
Plasmamassen und völlige Strukturänderung des Fadens. Die Plasma- 
massen liegen auf den polyedrischen Tonoplasten. Die Vakuolen ver- 
ringern ihr Volumen (Senkung des osmotischen Wertes, Permeabilitäts- 
erhöhung, s. unten), lösen sich voneinander, kugeln sich ab. Allmählich 
verschwindet der Zellsaft fast völlig, und es bilden sich die plasma- 
reichen, grünen Eier. Die Oogonien haben für unsere Tonoplastenstudien 
keinen Wert. 

Osmotische Werte. 

Bevor ich zu den Plasmolyseversuchen übergehe, seien einige Angaben 
über osmotische Werte gemacht. Ihre Messung geschieht nach der grenz- 
plasmolytischen oder plasmometrischen Methode mittels Traubenzucker 














a b 
Abb. 6. a „„Junge‘‘ Vakuole mit konvexen Flächen; b in schwach hypertonischer Trauben- 
zuckerlösung: Die junge Vakuole biegt sich in die benachbarten älteren hinein, noch bevor 
} Grenzplasmolyse erreicht ist. 


(Hörer). Der osmotische Wert ausgewachsener Zellen (bei Grenz- 
plasmolyse) schwankt zwischen 0,15 und 0,22 g-Mol Traubenzucker. 
Junge Vakuolen haben einen höheren osmotischen Wert als ältere; sie 
grenzen an diese mit konvexen Flächen, was besonders deutlich bei 
eben eintretender Plasmolyse wird. Durch Turgorschwund in den älteren 
Vakuolen wird deren Widerstand gegen die noch immer wasseransaugenden 
jüngeren aufgehoben. Diese kugeln sich ab und drücken die älteren 
entsprechend ein (Abb. 66). Wegen der unregelmäßigen Form der jungen 
Vakuolen ist ihr osmotischer Wert nicht genau zu ermitteln. Vor der 
Reife der Oogonien, im Zustand der vakuoligen Zerklüftung des Plasmas 
steigt der osmotische Wert der Zelle um etwa 50% (plasmometrische 
Methode). Die Abrundung der Vakuolen bzw. der jungen Eier ist mit einer 
Senkung des osmotischen Wertes verbunden. Genauere Messungen können 
im regelmäßiger gestalteten Antheridium vorgenommen werden. Im 
Gegensatz zum Oogonium ist im jungen Antheridium der osmotische 
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Wert nicht erhöht. Vielmehr sinkt er allmählich und erreicht Werte 
entsprechend 0,09—0,06 g-Mol Traubenzucker. Da die sich abrundende 
Vakuole eine genaue Volummessung ermöglicht, sind diese Beobachtungen 
einwandfrei. Wenn die Spermatozoiden ihre Beweglichkeit erlangen, be- 
finden sie sich in einer mit der Außenlösung isosmotischen und auch der 
Zusammensetzung nach wohl identischen Lösung. Das reife Antheridium 
zeigt nach außen hin keinerlei ‚„semipermeable‘‘ Membran, wenn wir 
von der grobporigen Zellmembran absehen. 


Plasmolysestudien an vegetativen Zellen. 
Um die Natur des Tonoplasten und das zellphysiologische Verhalten 
dieser eigenartigen Sphaeroplea-Fäden genauer kennenzulernen, haben 
wir Plasmolyseversuche durchgeführt. Rohrzucker eignet sich wenig dazu, 
weil die Zellwand seinem Durchtritt offenbar großen Widerstand entgegen- 
setzt. Denn bevor Plasmolyse in einer hypertonischen Lösung eintritt, 
beobachtet man Knitterung und Knickung ganzer Fäden. Die ersten 
Einbuchtungen der Membran treten an den Teilen zwischen den Plasma- 
ringen auf, wieder ein Beweis dafür, daß diese sehr viskösen Massen 
eine erhebliche Bedeutung für die Festigung des Fadens haben, wozu 
natürlich der Turgor der Vakuolen kommt. Bei vorsichtiger Plasmolyse 
mit Traubenzucker hebt sich der nach obiger Darstellung mindestens 
stellenweise plasmafreie Tonoplast in den Bezirken zwischen den Plasma- 
ringen von der Zellwand ab, welche selbst offenbar wegen ihrer innigen 
Verklebung mit der Membran noch lange Zeit in alter Lage verbleiben, 
so daß die Vakuole semmelartig eingeschnürt ist (Abb. 7a). Plasmolysiert 
man mit 0,4—0,6 g-Mol Lösung sofort kräftig, kommt es meist zu einer 
Durchschnürung der Vakuolen. Dabei rundet sich der Tonoplast nicht 
immer sofort. Vielmehr bleibt gelegentlich eine fadenartige Verbindung 
zwischen 2 Tonoplasten (Abb.7b). Diese Verbindungsfäden verhalten 
sich im Dunkelfeld anders als der Tonoplast. Während dieser eine 
sehr glatte Kontur und homogene Struktur zeigt, sind diese Stränge 
körnig und knotig. Es ist nicht’ ausgeschlossen, daß bei dieser Faden- 
bildung eine allmähliche Entmischung der Tonoplastensubstanz einsetzt, 
oder auch, daß geringe Plasmamassen an ihrer Bildung teilhaben. Es ist 
auffällig, daß ein solcher Verbindungsfaden in jungen Zellen leichter 
gesponnen wird als in älteren. Ich bemerkte aber oben schon, daß junge 
Zellen um den Tonoplasten noch Plasma erkennen lassen. Bekanntlich 
hat Küster darauf aufmerksam gemacht, daß der Tonoplast selbst 
zu einem Faden gesponnen werden kann, der bei Allium durch die den 
Tonoplasten bedeckende Plasmaschicht hindurchläuft und deutlich er- 
kennbar ist. Ob Sphaeroplea ein analoger Fall ist, kann nicht mit Sicherheit 
entschieden werden. 
Läßt man nun die Plasmolyse vorsichtiger eintreten (Abb. 8), so macht 
sich die Tendenz der Vakuole bemerkbar, infolge des hydrostatischen 
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Druckes und der Oberflächenkräfte des Tonoplasten sich abzurunden. 
Während bei beginnender Plasmolyse die Vakuole infolge der medianen 
Einschnürung wie eine in zwei (Plasma-)Ringen gefaßte Sanduhr aussieht, 
löst sich allmählich der Tonoplast auf der einen Seite aus dem Plasmaring, 
rundet sich völlig ab und stellt dann eine mehr oder weniger vollkommene 
Kugel dar, die auf der einen Seite in einem Plasmaring steckt. Gegen den 
losgerissenen Plasmaring hin 
(Abb. 8c) sind oft Plasmastränge 
sichtbar. Interessant ist, daß 
die Herauslösung des Tonopla- 
sten nicht willkürlich bald nach 
dieser, bald nach jener Seite hin 
erfolgt. Vielmehr ist eine aus- 
gesprochene Polarität bemerkbar. 
Die Vakuolen bleiben immer in 
dem ihrer beiden Plasmaringe 
sitzen, der dem Wachstums- 
bezirk der Zelle zugekehrt ist. 
Im allgemeinen ist also von der 
Mitte her eine polare Ausrichtung 
nach beiden Enden hin sichtbar. 
Gelegentlich treten Unstimmig- 
keiten auf, Umkehrungen der 
Polarität, die, soweit ich fest- 
stellen konnte, darauf zurück- 
zuführen sind, daß mehrere on mn 
pals aang 2. in einer ol Abb. 7. Schnelle e Piasmolyse in ote g-Mol Tranben- 
vorhanden sein können (s.oben). 7ucker (san ~ 
Es bleibt noch zu a De eu VS 
daß bei der Kontraktion der 45, eee une den drone. 
Vakuolen der Plasmaring passiv  Plasten von jeeinem Plasmaring. Keine Teilung, 
mitgezogen wird. Er klebt offen- a 
bar am Tonoplasten fest und 
verlagert sich schwer. Jedenfalls ist kein Grund vorhanden, nach dem 
ganzen Ablauf des Vorgangs dem Protoplasma eine aktive Rolle zu- 
zuschieben. Die Loslösung des Plasmarings von der Zellmembran geht 
offenbar schwierig vor sich. Der stark visköse Charakter des Plasmas 
fällt auch hier auf. Es werden zahlreiche Plasmafäden ausgesponnen 
(Abb. 7, 8c), die bei anhaltender Plasmolyse allmählich eingezogen werden. 
Treibt man die Plasmolyse nicht zu weit, so kann man durch vorsichtige 
Deplasmolyse die Wiederherstellung des Ausgangsstadiums bewirken, das 
offenbar weitgehend normal ist; denn es läßt sich der nämliche Vorgang 
wiederholen. Allerdings gewinnt man wegen der Schnelligkeit der wieder- 
holten Plasmolyse den Eindruck, daß die Permeabilität durch Plasmolyse 
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erhöht wird (s. unten). Wenn man nun die Deplasmolyse schnell eintreten 
läßt, platzen die Tonoplasten. Sie ziehen sich sofort nach dem Protoplasma- 
ring hin zusammen. Sie platzen also an der vom Protoplasten weitest 
entfernten Stelle, wo sie nackt sind. Der Plasmaring fungiert offenbar 
wie eine Stütze, ein Reifen, der bei der Deplasmolyse auch zum Ver- 
hängnis werden kann, wenn er dem Innendruck nicht schnell genug 
nachgibt, so daß die entfernteren Tonoplastenteile übermäßig gespannt 
werden (Abb. 9). 

Bringt man so die Tonoplasten zum Platzen, so liegen die Plasma- 
ringe im Inneren der Zelle. Sie sind bewegbar. Durch Schütteln oder 
durch Deckglasdruck kön- 
nen sie ihre Medianebene 
verlagern, verkleben aber 
leicht mit der Zellwand. 
Abb. 9 zeigt solche Plasma- 
ringe in der Aufsicht nach 
erfolgter Drehung. Die Plas- 


Abb. 9. Mikrophoto von Plasmaringen einer plasmo- i . 
lysiert gewesenen Zelle, deren Tonoplasten durch a runden sich also 
schnelle Deplasmolyse geplatzt sind. keineswegs zur Kugel ab, 


wie überhaupt dem chro- 
matophorenfiihrenden Plasma der Charakter einer Flüssigkeit abgeht 
(vgl. Jost: Valonia). 

Es ergibt sich sofort die Frage: Sind die Plasmaringe lebend oder tot? 
Sind sie selbst durch die rasche Deplasmolyse entscheidend geschädigt 
worden? Es fehlt leider an Kriterien zur Beurteilung ihresLebens zustandes. 
Plasmolysieren kann man nicht, da die Vakuolen fehlen. Die Plasma- 
ringe bildeten in meinen Versuchen keine neuen Vakuolen aus. Sie sind also 
wahrscheinlich geschädigt. Doch sind sie nicht tot. Ich schließe das daraus, 
daß in abgestorbenen (durch Hitze oder Gifte getöteten) Plasmaringen 
der Chromatophor am Licht schon innerhalb 12 Stunden ausbleicht. 
Ich habe in diesen ‚„plasmolysierten‘‘ Plasmaringen aber noch nach 3 Tagen 
die frische grüne Farbe beobachtet. Es ist also sehr wahrscheinlich, 
daß sie noch assimilieren. Jedenfalls sind sie gegen eine photodynamisch 
schädliche Wirkung der vom natürlichen Substrat (der CO,) abgelenkten 
Lichtenergie gefeit (vgl. Noack). 











Plasmolyseversuche an Antheridien mit freien Tonoplasten. 
Wenn man reife Antheridien in hypertonische Lösung von 0,3 bis 
0,4 g-Mol Traubenzucker oder 0,15 g-Mol KNO, bringt, fällt zunächst 
auf, daß die Spermatozoiden nur sehr langsam ihre Beweglichkeit ein- 
büßen, daß sie also gegen Osmotika sehr resistent sind. 
Was nun die freien Tonoplasten bzw. ihre Vakuolen betrifft, so ist 
schon oben gesagt worden, daß sie mit der Reife der Antheridien kleiner 
geworden sind und nun frei in den zylindrischen Zellen schwimmen 
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(Abb. 10). In hypertonischer Lésung werden sie kleiner, bleiben dabei 
aber regelmäßig kugelig. Die Oberfläche bleibt glatt. Es sind keinerlei 
Knitterungen oder Eindellungen zu beobachten. Der Tonoplast vermag 
also dem Wasseraustritt leicht nachzugeben, ob durch Elastizität oder 
durch Oberflächenkräfte, wird noch zu erörtern sein. Die ,,freien“‘ Vakuolen 
verhalten sich demnach wie eine ideale Prerrrrsche Zelle. Die umhüllende 
„Haut‘‘ ist ausgesprochen semipermeabel! und von äußerster Feinheit, 
durchsichtig und fähig, die Oberfläche zu vergrößern oder zu verkleinern. 
Man kann die ,,Plasmolyse‘‘? der 
Antheridienvakuolen so weit treiben, daß 
der Durchmesser der Kugel nur noch 
die Hälfte bzw. ein Drittel des Durch- 
messers der Zelle beträgt. Ab und zu 
,lésen“ sich dabei einige Tonoplasten aoe 10. er a ser d 
auf. D.h. sie verschwinden fast völlig, ne it x Lan 
und nur im Dunkelfeld kann man 2 one sich a nicht von Tono- 
stellen, daß ein Rückstand des Vakuolen- Paten umschlossenen Zellbezirken. 
häutchens verbleibt als ein formloses winziges Häufchen einer grob dispers 
erscheinenden Masse. Von Häutchen ist dann nichts mehr zu sehen. 
Die Vernichtung des Tonoplasten geht häufiger bei ‚‚Deplasmolyse“ 
vor sich. Wird sie langsam vorgenommen, am besten in einer kleinen 
Strömungskammer, so dehnen sich die Tonoplasten wieder aus. Wenn 
durch Zufall oder durch Vertikalhalten des Präparates die Tonoplasten 
einer Zelle im ,,plasmolysierten (also verkleinerten) Ausmaß an dem 
einen Ende der Zelle angehäuft werden (Abb. 11), dann schieben sie 
sich bei Deplasmolyse infolge Größerwerdens gegenseitig in den tono- 
plastenfreien Raum. Die Spermatozoiden, die nun meist unbeweglich 








1 Bereits DE Vries hat betont, daß Tonoplasten semipermeabel sind. Jedoch 
sind seine Hauptversuche mit Material angestellt, das durch schwere Eingriffe 
vergiftet war und somit nicht völlig beweiskräftig ist. Vor allem konnte man 
einwenden, daß die Tonoplasten erst durch die künstlichen Eingriffe entstehen. 
Doch sprach schon immer zugunsten der Auffassung von DE VRIES, daß durch 
Vergiftung u.ä. die Semip bilität der Membranen eher zerstört als hervor- 
gerufen wird (vgl. auch Küster 1927). 

Hier muß noch auf Hydrodictyon utriculatum hingewiesen werden. KLEBS 
(Bot. Ztg 1891) und Jost [Z. Bot. 28, 57 (1930)] haben darauf aufmerksam gemacht, 
daß bei der Ausbildung der Schwärmer eine intakte Vakuolenhaut erhalten bleibt, 
die sich noch plasmolysieren läßt, aber allmählich einschrumpft. Offenbar liegt 
hier eine Parallele zu Sphaeroplea vor, was um so auffälliger ist, als auch Hydro- 
dictyon zu den coenoblastischen Organismen (vgl. S. 489) gehört und noch andere 
Eigenschaften mit den Siphonocladialen gemeinsam hat (vgl. OLTMANNs Algen, 
Bd. 1, S. 279. 1922): Verteilung und Bau des Chromatophors, Stärkebildung in 
Plastiden mit und ohne Pyrenoid. 

2 Der Ausdruck Plasmolyse wird nur der Einfachheit halber gebraucht. Er 
ist sicher nicht mißverständlich, aber unkorrekt. Denn von einer Loslösung eines 
Protoplasten oder Tonoplasten von der Zellwand kann nicht die Rede sein, sondern 
nur von einer Schrumpfung; denn der Tonoplast ist eben „frei“. 
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sind oder erst langsam ihre Bewegungen wieder aufnehmen, werden dabei 
in die zwischen den Vakuolen verbleibenden Räume gedrängt. Oft ge- 
schieht es, daß sich die Vakuolen verklemmen. Dann werden die Tono- 
plasten gegeneinander gepreßt und 


platten sich ab. Wenn die Vakuolen 
durch Schütteln aus ihrer Ver- 
klemmung befreit werden, lösen 
sie sich wieder voneinander, was 


ants a durch Druck auf das Deckglas 
Ze an PE chenésung. Die Vakuolen sind Fiss beschleunigt werden kann. Daraus 
Fadens sind die Vakuolen in einem Zellende kann man folgern, daß die Tono- 
enn Sane plasten zweier sich berührender Va- 

kuolen ihre Individualität behaupten. Doch ist hier noch auf ein anderes 
häufig zu beobachtendes Phänomen aufmerksam zu machen: Sowohl 
bei bloßer Berührung frei schwimmender Tonoplasten als auch in dem 
eben geschilderten Ver- 


klemmungsversuch kommt 
es gelegentlich zu einer Ver- 
schmelzung benachbarter To- 
noplasten 1. Diese erfolgt 


Abb. 12. Verschmelzung ane Vakuolen. nicht immer sofort total 
(Abb. 12a—c), sondern ge- 
legentlich in zwei Stufen (Abb. 125 und c, a—b, b—c). Während im 
obigen Versuch die Tonoplasten sich nur soweit abplatten, als aus dem 
gegenseitigen Druck und dem Raummangel sich ergibt, geht hier die 
Berührung und Verschmelzung wesentlich weiter, so daß an frei schwim- 
menden Tonoplasten folgende Bilder wahrzunehmen sind (Abb. 12): 
Es ist nun sehr auffällig, daß das Verschmelzungsstadium erst nach 
längerer Berührung oder Aneinanderpressung zweier Vakuolen erreicht 
wird, daß die Verschmelzung selbst aber geschwind verläuft. Man 
gewinnt den Eindruck, daß der Verschmelzung ein Widerstand ent- 
gegensteht, vielleicht in der Form eines feinen Häutchens oberflächen- 


1 Angaben über Vakuolenverschmelzung findet man bei DE VRIES (1886), 
F. Went (1888), Prerrer (1886, 1890), Lorey (1929) usw., über das Zusammen- 
fließen von geöffneten Vakuolenwänden bei Küster (1927). Dieser arbeitete mit 
dem Fruchtfleisch überreifer Beeren (Solanum), in denen eine Art freier Tono- 
plasten zu finden ist. Da diese semipermeabel sind, müssen wir in ihnen ein 
Analogon zu unseren Sphaeroplea-Tonoplasten sehen. 

Erst nach der Drucklegung werde ich auf die Botanische Wandtafel Nr. 63 
von Kny und ihre Beschreibung aufmerksam. Kxy betont bei der Schilderung eines 
reifen Antheridiums die „doppelt konturierte Wandung der Vakuolen“ und stellt 
in Abb. 3c eine „kontrahierte Vakuole mit innerer Fächerung‘‘ dar. Wie diese 
innere Fächerung entstanden ist, sagt Kny nicht. Meines Erachtens liegt hier 
ein analoger Fall zu unserer Abb. 125 vor, nur daß an diesem ersten Verschmelzungs- 
stadium der Tonoplasten bei Kny zahlreiche Vakuolen teilgenommen haben, was 
ich in dieser extremen Weise nie beobachten konnte. 
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aktiver Substanz, die nun durch Berührung zweier Tonoplasten all- 
mählich von der Berührungsstelle (die nun nicht mehr Oberfläche Tono- 
plast: wäßrige Flüssigkeit ist) verdrängt wird, bis die eigentliche 
Tonoplastenmasse sich berührt und entsprechend ihren Kohäsions- 
kräften zur Verschmelzung drängt. Mitunter wird vor dem Stadium c 
das Stadium b erreicht. Da wir annehmen können, daß bei solchen 
semipermeablen Häutchen analog den Seifenblasen (vgl. FREUNDLICH, 
Bd. 2, Boys) eine nach innen wirkende Membranspannung vorhanden 
ist, der, wie ich gleich noch zeigen werde, ein osmotischer Druck von 
innen her entgegenwirkt, sind die Bedingungen gegeben, die allmählich 
die Quermembran in die gemeinsame Hülle verdrängt, wobei wohl auch 
hier anzunehmen ist, daß der endgültige und sehr schnell verlaufende 
Vorgang der Hautbildung der Form 12c aus 126 langsam derart vor- 
bereitet wird, daß die Quermembran immer substanzärmer wird und 
damit der zur Abrundung drängenden äußeren Membran plötzlich nicht 
mehr standzuhalten vermag!. Für gewisse physiologische Experimente 
ist nicht ohne Bedeutung, daß man die Tonoplasten ohne Mühe aus dem 
Antheridium herauspräparieren und frei von Spermatozoiden und 
hüllenden Zellmembranen studieren kann. Man schneidet die relativ 
(0,3—1,5 mm) langen Antheridien mit der Schere auf, hält den Faden 
mit der Pinzette, die präparierte Öffnung nach unten senkrecht, und die 
Tonoplasten kugeln heraus. Auch durch Druck aufs Deckglas kann man 
die Tonoplasten auspressen. Offenbar muß Coun bereits etwas Ähnliches 
beobachtet haben, obwohl er es bei der Beschreibung der vegetativen 
Fäden erwähnt, was mir nicht völlig verständlich ist, da man wegen der 
Verklebung mit den Plasmaringen und deren Verklebung mit der Zell- 
membran aus vegetativen Zellen die Tonoplasten nicht herausschütteln 
kann. Coun schreibt (S. 8): „Die Vakuolen haben eine Hülle verdichteten 
Plasmas, so daß sie, ins Wasser ausfließend ?, sich nicht auflösen, sondern 
längere Zeit, gleich Zellen ?, sich erhalten; dennoch sind sie keine festen 
Gebilde; ihre Zahl und Größe ist in beständiger Veränderung begriffen.‘ 


Vom Wesen des Tonoplasten. 


Die bisher beschriebenen Beobachtungen vermitteln bereits ein Bild 
von charakteristischen Eigenschaften des Tonoplasten. Er stellt sich 


1 Es muß an dieser Stelle noch darauf hingewiesen werden, daß Verschmelzungen 
von Tonoplasten auch im vegetativen Faden vorkommen, aber ungleich seltener. 
Das kann verschiedene Ursachen haben. Es ist denkbar, daß die zur Verschmelzung 
führenden Oberflächenkräfte beim freien Tonoplasten infolge der Grenzfläche 
Tonoplast—Wasser besser entwickelt werden als dann, wenn je zwei sich berührende 
Tonoplasten mittels eines Plasmaringes eingefaßt werden. Auch könnte die Be- 
freiung des Tonoplasten vom Plasma seine chemischen Eigenschaften allmählich 
verändern; dafür werden unten noch Hinweise gebracht. Endlich können feinste 
Plasmastreifen, die zwischen zwei Tonoplasten verlaufen können (s. oben), ihre 
Stabilität erhöhen. 2 Von mir schräggedruckt. D. Verf. 


Planta Bd. 21. 33 
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als ein sehr feines Häutchen dar, dessen Dicke zu messen mir nicht möglich 
war, da die starke Lichtbrechung ein exaktes Meßverfahren nicht gestattet. 
Die Dicke beträgt in den meisten Fällen wesentlich weniger als 1 u. 
Der Tonoplast ist semipermeabel. Er ist im Vergleich zum Protoplasma 
homogen: einmal erscheint er völlig durchsichtig, zum anderen sind die 
innere und die äußere Oberfläche ausgesprochen glatt, eine den Plasma- 
grenzflächen und den Plasmafäden normalerweise nicht zukommende 
Eigenschaft. Der Tonoplast ist weder mit Wasser noch mit Plasma 
mischbar. Er verklebt mit Plasma, aber nicht mit der Zellmembran. 
Sich berührende Tonoplasten bleiben entweder frei oder erlangen ,,sehr 
schnell‘ ein Stück gemeinsamer Membran. Platzt der Tonoplast wegen 
zu schneller Plasmolyse, so zieht er sich außerordentlich schnell nach 
einer Seite hin zusammen. Es entsteht ein feines Gerinnsel. Wird der 
Tonoplast aber durch chemische Agenzien (Säuren, Laugen, Fermente, 
s. u.) langsam zerstört, so verliert er zunächst die wichtige Eigenschaft 
der Semipermeabilität, die Vakuole schrumpft etwas, offenbar wegen 
aufgehobenen Turgors. Endlich ist der Tonoplast verschwunden, und 
an seiner Stelle sieht man feine Partikel, trépfchenartig nebeneinander- 
liegend, die ehemalige Kugelschale des Tonoplasten noch verratend. 
Daraus folgern wir, daß im normalen Tonoplasten eine erhebliche Zug- 
spannung herrscht, bei deren plötzlicher Aufhebung der Tonoplast sich 
gummiartig zusammenzieht. Die Tonoplasten sind nicht starr, sondern 
dehnbar elastisch !. Von den mit großer Geschwindigkeit umhertreibenden 
Spermatozoiden werden sie oft angestoßen und erheblich eingedrückt. 
Sie verhalten sich wie ein dünnwandiger Gummiball. In die Vakuole 
mit Glasnadeln einzustechen, wie das CHAMBERS und HÔFLER u. a. 
gezeigt haben, ist mir nicht gelungen, was vielleicht auf mangelndes Werk- 
zeug oder auf die Empfindlichkeit der Tonoplasten zurückzuführen ist. 
Sie platzen bei Verletzungen sehr leicht. In großen Zügen besteht aber 
eine außerordentliche Ähnlichkeit zwischen den Tonoplasten von Sphaero- 
plea und den von H6FLER und CHAMBERS studierten von Allium Cepa. 

Eine Entscheidung über die physikalische Natur des Tonoplasten 
ist nicht einfach zu treffen. Wenn ich an das plötzliche Einziehen einer 
Tonoplastenquermembran zweier verschmelzender Vakuolen in die 
gemeinsame neue Vakuolenhaut erinnere, kommt man zu dem Ergebnis, 
daß der Tonoplast flüssig sein muß. Das schließt nicht aus, daß diese 
flüssige Haut ein erhebliches Maß an Stabilität besitzt, wobei die Kohäsion 
und die besonderen Oberflächenspannungsverhältnisse an der Grenz- 
fläche Tonoplast : wäßrige Lösung bzw. die Löslichkeitseigenschaften 
gegenüber Wasser eine besondere Rolle mitspielen werden. Ich habe den 


1 Über die Anwendung des Begriffes „elastisch“ für solche flüssige Filme kann 
man streiten. Man vergleiche hierzu FREUNDLICH Bd. 2, S. 312 u. 826. In erster 
Linie werden die Kapillarkräfte, die Oberflächenkräfte, für die Gestalt und für das 
Verhalten des Tonoplasten entscheidend sein. 
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Eindruck gewonnen, daß die Tonoplasten in Seifenblasen ein zutreffendes 
Analogon haben. 

Was nun die chemische Zusammensetzung betrifft, so ist leider mit 
Farbreaktionen gar nichts auszurichten. Gewöhnliche Reagenzien 
bewirken die Zerstörung des freien Tonoplasten. Es ist nicht möglich, 
die gewöhnlichsten Pektin- oder Ölreaktionen zu erhalten. Ein pg unter 
3—4 und über 8—9 bringt die Tonoplasten schnell zum Zerfall. Ich habe 
versucht, mit Hilfe von Fermentwirkungen Aufschluß über die Qualität 
des Tonoplasten zu erhalten. Leider liegen bisher nur Ergebnisse mit 
Proteinasen vor, und ich hoffe, in einem der folgenden Frühjahre wieder 
über genügend Material verfügen zu können, um in dieser Richtung die 
Untersuchungen fortzusetzen. Pepsin und Trypsin kamen wegen ihrer 
ungünstigen pp-Optima nicht in Frage. Ich arbeitete mit Papain 1, das 
isoelektrisches Eiweiß angreift. Ich ging von einem Merckschen Präparat 
1 : 350 aus, reinigte nach WILLSTAETTER und durch Dialyse, fällte mit 
Alkohol und trocknete im Vakuumexsikkator. Dieses Ferment zeigt bei 
einem py 5,8 in 0,2% Lösung innerhalb von 2 Stunden praktisch keine 
Wirkung auf den Tonoplasten. Aktiviert man das Ferment durch Cystein- 
hydrochlorid bei py 5,8 (Phosphatpuffer!), so wird schon nach einer 
Stunde der Tonoplast völlig zerstört, in Einzeifällen bereits nach 10 bis 
20 Min. Reines Cysteinhydrochlorid bei px 5,8 wirkt nicht, abgekochtes 
Ferment plus Cystein ebenfalls nicht. 

Daraus ziehen wir den Schluß, daß im Tonoplasten eine für die Gesamt- 
konstitution wesentliche eiweißartige Komponente vorhanden ist. Man 
könnte einwenden, daß das Fermentpräparat unrein gewesen sei und 
sicher noch andere Fermente enthalte, so vielleicht auch Esterasen 
(Lipasen usw.). Das soll nicht bestritten werden. Doch kann diesen die 
Wirkung aus dem einfachen Grunde nicht zugeschrieben werden, weil 
der Effekt durch das dialysierte, gereinigte Ferment ausblieb und es 
erst der Aktivierung durch Cystein bedurfte. Dies ist (vgl. MorHEs 1933b) 
eine so außerordentlich spezifische Reaktion für die Proteinase Papain, 
daß an deren entscheidender Einwirkung auf den Tonoplasten gar nicht 
zu zweifeln ist. Das Fermentgemisch Takadiastase wirkt prompt zer- 
störend ; dialysierte Mercxsche Diastase nicht. Saubere Lipasen konnten 
leider bisher nicht beschafft werden, so daß wir uns endgültige Urteile 
nicht erlauben. Wir kommen zu dem Teilergebnis, daß im Tonoplasten 
eine Eiweißkomponente vorhanden ist. Weitere Einblicke in die Natur 
des Tonoplasten erhofften wir uns von „Plasmolyseversuchen‘‘, die wir 
in größerer Zahl und mit verschiedenen Chemikalien angestellt haben. 
Manches ist dabei noch unklar geblieben, auf dessen Mitteilung vorläufig 
verzichtet sei. 

Wie gezeigt besitzen die freien Tonoplasten im reifen Antheridium 
noch ausgesprochen semipermeable Eigenschaften. Da sie dehnbar und 

1 Vgl. Moruszs, Fortschritte der Botanik I, S. 168. 

33* 
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flüssig sind, erwarteten wir, daß in reinem Wasser die Vakuolen solange 
Wasser ansaugen und die Tonoplasten sich entsprechend ausdehnen, 
bis ihr osmotischer Wert annähernd dem des Außenmediums, nämlich 
null ist. Denn der freie Tonoplast wird weder von zähen Plasmamassen 
noch von der Zellwand an seiner Ausdehnung gehindert. 

Gegen die Isotonie der Vakuolenflüssigkeit mit der Kulturlösung 
bei freien Vakuolen spricht aber die Beobachtung, daß freie Tonoplasten 
immer regelmäßig kugelig sind und nach geringster Deformierung sofort 
wieder Kugelgestalt annehmen. Es müssen sich also im Tonoplasten 
Spannungsverhältnisse auswirken, die erst bei Erreichung kleinster Ober- 
fläche zu einem Gleichgewichte führen. Diese Spannungsverhältnisse 
können auf der Oberflächenspannung des Tonoplasten beruhen. 

Wir waren nun nicht wenig überrascht, als wir immer wieder mittels 
der volumplasmometrischen Methode für die Vakuolenflüssigkeit einen unter 
Umständen nicht unerheblichen osmotischen Überwert gegenüber dem Kultur- 
medium feststellien. Wir verwendeten nur Tonoplasten, die noch im 
Antheridium lagen, und brachten den Faden in das Plasmolytikum. 
Die Wand des Antheridiums ist bei diesen Versuchen ohne Bedeutung. 
Wir haben mit angeschnittenen Antheridien die gleichen Ergebnisse 
erzielt. Zudem haben die reifen Antheridien meist Wandöffnungen, die 
Austrittsstellen der Spermatozoiden. Wir haben auch Messungen in 
einer Strömungskammer mit gleichem Ergebnis durchgeführt. 

Der osmotische Wert 0 berechnet sich aus der Konzentration des 
Plasmolytikums (C) und den Volumina, die zu Beginn (V,) und gegen 
Ende des Versuchs (V,) (immer nach 5 Minuten!) gemessen werden. 

V 
0=C LA 
Ist d der Durchmesser (gemessen in Okularmikrometereinheiten) der 
Vakuolenkugel, so ergibt sich 
0-0-5, 
Der Durchmesser ist bei der regelmäßig kugeligen Gestalt leicht meßbar. 

Die Ergebnisse einiger Versuche mit typischem Verlauf sind in 
Tabelle 1 dargestellt. 

Wir ersehen daraus, daß in allen Fällen der osmotische Wert größer 
als null ist, obwohl die Tonoplasten bzw. die Antheridien in reinem Wasser 
lagen, und obwohl die Tonoplasten völlig frei waren und damit ein Druck 
der Zellwand gegen den sich dehnenden Tonoplasten nicht ausgeübt 
wurde. Eine Erklärung dieses Phänomens ist sehr schwierig, da es 
unseren Vorstellungen von den Zuständen in einer osmotischen Zelle 
mit dehnbarer Membran nicht entspricht. Es gibt zwei Erklärungs- 
möglichkeiten. Die eine setzt voraus, daß die Semipermeabilität nur sehr 
unvollkommen ist, und daß beim Plasmolyseversuch nicht nur Wasser 
aus der Vakuole austritt, sondern auch gelöste Substanz in sie hinein- 
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Tabelle 1. 
Iytikum 
Ver- » 
Stadi p P de 
such um sm | à ds di de a 0 
zucker 





1 pen star frei ge-| 0,15 23,4 | 19,1 |12800| 7000 | 0,547 | 0,082 
wo 


























en und kugelig 
2 älter als 1 0,15 19,5 | 15,2 | 7400| 3500 | 0,473 | 0,071 
3 älter als 2 0,12 18,7 | 13,9 | 6530| 2700 | 0,413 | 0,049 
4 |sehr alt, größter Teil} 0,10 17,0 | 11,2 | 4900| 1410 | 0,298 | 0,03 
der Tonoplasten zerstört] 


geht. Das ist aber insofern wenig wahrscheinlich, als wir bei isotonischen 
Lösungen von Rohrzucker, Traubenzucker, Glyzerin annähernd die- 
selben plasmolytischen Endzustände erreichten, wenn wir Tonoplasten 
ein und desselben Antheridiums verwendeten. Der andere Erklärungs- 
versuch geht von an Seifenblasen entwickelten Vorstellungen aus (vgl. 
Boys, FREUNDLICH). Wenn man an einem offenen trichterförmig 
geweiteten Glasrohr durch einen Luftstrom eine Seifenblase gebildet 
hat und plötzlich mit dem Einblasen aufhört, so bemerkt man an dem 
der Seifenblase abgekehrten Ende des Glasrohres ein Auspressen von 
Luft, das unter Umständen mit solcher Kraft vor sich gehen kann, 
daß die Sparflamme eines Bunsenbrenners kräftig zur Seite gebogen oder 
ausgeblasen wird. Dieser Luftstrom hat seine Ursache in der Kontraktion 
der gegen das Glasrohr offenen Seifenblase. Die Kontraktion wird durch 
die Oberflächenspannung und Elastizität der die Seifenblase aufbauenden 
Materie bewirkt. Die Seifenblase ähnelt, wie das oben schon bemerkt 
wurde, aber unserem Tonoplasten stark. Die Seifenlamelle ist flüssig 
und äußerst elastisch (sofern Spuren von Ca vermieden werden) (vgl. auch 
Jost, FREUNDLICH). Sieist auch semipermeabel, wenn auch in geringerem 
Maße als unser Tonoplast. Bringt man eine luftgefüllte Seifenblase 
in Wasserstoffatmosphäre, so dehnt sie sich etwas aus; bringt man eine 
wasserstoffgefüllte Blase in Luft, so schrumpft sie etwas. In beiden 
Fällen kommt es schnell zu einem Gleichgewicht. Die Vorgänge beruhen 
offenbar darauf, daß die semipermeable Seifenlamelle wie ein Ultrafilter 
die kleinen Wasserstoffmoleküle schneller hindurchläßt als die größeren 
„Luftmoleküle‘. Zusammenfassend können wir sagen, daß die stark 
dehnbare, aber auch elastische semipermeable Seifenlamelle einen 
„Wanddruck‘ entwickelt. Und wir stellen uns vor, daß auch unsere Tono- 
plasten einen solchen nach innen gerichteten ,,Wanddruck“ entwickeln. 
Während aber die offene Seifenblase Luft ausbläst, hält der geschlossene 
Tonoplast einem osmotischen Innendruck die Waage! Wenn es gelänge, 
diesen Innendruck ohne alle Fehlerquellen genau zu ermitteln, müßte 
man in ihm einen Maßstab für die vom Tonoplasten entwickelten Ober- 
flächenkräfte erbalten. Es muß hier noch darauf hingewiesen werden, 
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daß HörLer (1928) bereits auf die „Spannung‘‘ der Vakuolenhaut auf- 
merksam gemacht hat. Er beobachtete, daß die Vakuolen von Allium- 
Zellen bei Kappenplasmolyse die Tendenz zu kugeliger Abrundung 
stärker zeigten als sonst. Mir scheint, daß in der Tat Tonoplasten in einem 
von Kaliumsalz stark gequollenen Protoplasma ähnlichen Bedingungen 
ausgesetzt sein können wie solche, die sich in wäßriger Lösung befinden. 
Mindestens dürfte der Widerstand des Plasmas gegen die Tendenz des 
Tonoplasten, seine physikalisch-chemisch bedingte Eigenform an- 
zunehmen, bei Kappenplasmolyse geringer sein als im normalen Zustand. 

Aus diesen Beobachtungen und ihren theoretischen Deutungen folgt 
unseres Erachtens, daß die von den osmotischen Theorien der Zelle 

Vorstellung, daß bei Plasmolyse der Innendruck der Zelle 
schließlich gleich dem Außendruck ist, theoretisch nicht völlig richtig sein 
kann. Sofern die semipermeable Membran nicht in ein starres Gerüst 
(wie beim Prerrerschen Ton-Osmometer) eingelagert ist, und sofern 
sie elastisch ist und oberflächenaktive Substanzen birgt, wird die von 
ihr umschlossene Flüssigkeit einen osmotischen Überwert gegen die 
Außenlösung entwickeln. Praktisch kann dieser bei Messungen osmo- 
tischer Werte vernachlässigt werden; denn er ist wohl immer klein. Für 
das Verständnis der Natur semipermeabler Membranen erscheint er aber 
von großer 

Aus der Tabelle ergibt sich noch ein zweites wichtiges Ergebnis: 
die osmotischen Werte der freien Vakuolen nehmen mit ihrem Alter (gerechnet 
vom Freiwerden an) ab. Hand in Hand mit dieser Abnahme des osmo- 
tischen Wertes geht ein Kleinerwerden der Vakuolen. Im unreifen 
Antheridium ist ihr Durchmesser größer als der der Zelle; sie platten sich 
deshalb ab. Im reifenden Antheridium ist im Augenblick des ,,Frei- 
werdens‘‘ des Tonoplasten der Durchmesser gleich dem des Zell-Lumens ; 
die Vakuole kann sich abrunden. Nun schwindet das Volumen der 
Vakuole immer mehr, sie wird im Zellinnern leicht verschiebbar und 
kann so klein werden, daß ihr Durchmesser nur noch halb so groß wie 
der Zelldurchmesser ist. In diesem Zustand gehen aber die meisten 
Tonoplasten zugrunde, und es bleibt ein feines tröpfchenartiges 
Entmischungsprodukt übrig. 

Das Kleinerwerden der Vakuolen geht also dem Schwinden des osmo- 
tischen Überdruckes parallel und beruht offenbar auf einer Exosmose nicht 
allein von Wasser, sondern auch von gelöster Substanz, wenn wir nicht an 
einen Verbrauch von osmotisch wirksamer Substanz durch Atmung oder 
Kondensation u. ä. denken wollen, was mir zu spekulativ erscheinen würde. 
Die primäre Ursache dieser Vorgänge müssen wir in einer Veränderung 
des Tonoplasten sehen, die er erleidet, wenn er aus dem natürlichen 
Verband mit Plasma und Zellwand gelöst ist. Und wir werden sogleich 
diese Veränderung in einer fortschreitenden Erhöhung der Permeabilität 
erkennen. 
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Durch die Untersuchungen von HörLer und HuBER-HÔFLER sind 
wir für mehrere Pflanzen über den zeitlichen Verlauf der Plasmolyse 
unterrichtet worden, wobei @eschwindigkeit der Plasmolyse offenbar als 
ein Maß für die Permeabilität der Membran speziell gegenüber Wasser 
angesehen werden kann. HÔrFLER hat zur experimentellen Ermittelung 
der Permeabilitätskonstanten k folgende Formel ermittelt: 

1 Yı-6 
kat On Gh 
Dabei ist k fiir eine bestimmte Zellenqualitat eine einigermaBen kon- 
stante Größe und ein Maß für die Permeabilität. Sie wird im Plasmolyse- 
versuch von etwas anderem Wert ermittelt (kx — Eintrittskonstante) 
als bei Deplasmolyse (kr = Rückgangskonstante). C = Konzentration 


des Plasmolytikums, t,—t, das zwischen 2 Messungen liegende Zeit- 


intervall in Minuten, y der Plasmolysegrad = Sn e Volta: Yu Ya 


sind den Zeitpunkten t,, t, zugeordnet; G ist der Plasmolysegrad nach 
erreichter Endplasmolyse. y bzw. G lassen sich wie oben V, und V, 
einfach aus den gemessenen Durchmessern errechnen. 

Da die Plasmolyse sehr schnell vor sich geht, müssen die Messungen 
von 2 gut zusammenarbeitenden Beobachtern durchgeführt werden: 
der eine mißt, der andere notiert Zeit und Durchmesser. 

Von unseren Messungen werden drei mitgeteilt, die den gesamten 
Plasmolyseverlauf erfassen. Material A betrifft einen eben freigewordenen 
Tonoplasten, C einen etwa 11/, Stunde älteren. Die Tonoplasten befinden 
sich noch im Antheridium, da nur so eine gute Fixierung des Materials 












































Tabelle 2. 
Material A B Cc 
Zeitin Min. d a - y d a’ y a* a y 
0 19,9 7890 | 1 19,1 7000 | 1 25,2 | 16000 | 1 
0,25 _ _ — — — — 22,95 | 12100 | 0,706 
0,5 19,4 7300 | 0,926 | 18,3 6130 | 0,875 | 21,25 | 9600 | 0, 
0,75 _ _ — _ _ — 20,1 8120 | 0,507 
1 18,8 6650 | 0,843 | 16,05 | 4140 | 0,592 | 19,95 | 8050 | 0,503 
1,5 18,3 6130 | 0,778 | 15,8 3950 | 0,564 a _ — 
2 17,7 5560 | 0,704 | 15,5 3730 | 0,533 | 19,55 | 7480 | 0,468 
2,5 17,3 5190 | 0,658 = = - = _ — 
3 17,05 | 4960 | 0,628 | 15,25 | 3350 | 0,507 | 19,65 | 7600 | 0,474 
4 16,95 | 4870 | 0,616 | 15,2 3520 | 0, 19,72 | 7690 | 0,481 
6 19,6 4830 | 0,614 — _ = a = — 
0=C-G 0,073 0,061 0,056 
ky 4,67 10,5 15,0 


* Der Durchmesser der Vakuole C ist nur scheinbar gréBer (25,2) als der von 
A (19,9) und B (19,1). Dies beruht auf der Anwendung einer stärkeren Vergrößerung 
bei der Messung von C, was notwendig war, um die Genauigkeit der Messung nicht 
herabzusetzen. In Wirklichkeit ist d. { ds. Rechnen wir auf den gleichen Maßstab 
um, so erhalten wir (bei dy = 19,1) für d. den Wert 16,2. 
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möglich ist. Außerhalb der Zelle liegende Tonoplasten werden in der 
Strömungskammer fortgespült. Es muß bei der Messung aber jeder 
Zeitverlust durch Suchen und Neueinstellen vermieden werden. Plasmo- 
lytikum in allen 3 Fällen 0,12 g-Mol Traubenzucker. 

Aus der Tabelle 2 und aus der kurvenmäßigen Darstellung in Abb. 13 
ergibt sich, daß die Plasmolyse wirklich einen ziemlich konstanten End- 
wert erreicht.Nur bei dem Material C, dem ältesten Material, zeigt sich 
eine geringe Erhebung der Kurve. 
Dieses Material ist ausgezeichnet 
durch geringsten osmotischenWert 
und durch größte Permeabilitat. 
Im Kurvenbild wird das durch 
schnelles und tiefes Abfallen der 
Kurve deutlich. Mit dem Altern 
der Tonoplasten erhöht sich also 
ihre Permeabilität! Und die Folge 
davon sehen wir in der Verringerung 
des osmotischen Wertes und in einem 
Volumschwund. Man könnte ge- 
_ neigt sein, die größere Permeabili- 
tät der kleineren Tonoplasten auf 
die größere Oberflächenentwicklung 
(Oberfläche: : Volumen = F: V) zu- 
rückzuführen, die mit abnehmen- 
dem Radius steigt. Das ist aber 
sicherlich nicht der Fall. So zeigen die Tonoplasten A und B (noch) 
keinen GréBenunterschied ; ihre Permeabilität ist aber beträchtlich ver- 
schieden. Auch wenn wir A und C vergleichen, ergeben sich keine 
Beziehungen zwischen Oberflächenentwicklung E und Permeabilität k. 
Oberflächenentwicklung = E — 4 „5 F 

E, (r = 9,95) = 0,30, 
Ex (r = 8,1) = 0,37, 
E, : Ec = 0,30 : 0,39 = 1 : 1,2, 
k, : ke = 4,67 : 15,0 = 1 : 3,2. 


Während also die Oberflächenentwicklung nur um 20% zugenommen 
hat, ist die Permeabilität um 220% erhöht. Die Ursache der Permeabili- 
tätserhöhung muß also in einer Veränderung des Tonoplasten selbst 
gesucht werden. Nun haben auch Huser und HörLer (S. 442) bei durch 
Plasmolyse erhaltenen Teilprotoplasten von Salvinia eine um so höhere 
Permeabilität gefunden, je kleiner der Protoplast war. Auch sie finden 
keine Beziehung zwischen Oberflächenentwicklung und k und meinen, 
daß die Bildung der freien Menisken entscheidend sei, derart, daß der 
Wasserdurchtritt vornehmlich an jenen Stellen der Protoplasten erfolgt, 
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die infolge der Plasmolyse nicht mehr der Zellwand angepreBt, sondern 
frei sind. Dieser Erklarungsversuch ist natürlich auf unsere Verhältnisse 
nicht anwendbar; denn unsere Tonoplasten sind vollständig frei, sowohl 
die größeren als auch die kleineren. Es ist also möglich, daß die merk- 
würdige Übereinstimmung der Ergebnisse von HuBER-HörLER und von 
mir nicht auf eine einheitlich wirkende Ursache zurückzuführen sind. Und 
wir können nur sagen, daß unseres Erachtens unsere Beobachtung an freien 
Tonoplasten zu einer neuen Überprüfung mancher Mitteilung führen muß, 
die auf Versuchen an mit Protoplasma bedeckten Tonoplasten beruht. 

Das absolute Maß der Permeabilität liegt sehr hoch. Die höchsten 
Werte für ky, die HUBER und Hörter erhielten, betrugen für Vallis- 
neria 8,3, für eine Zygnema-Art 6. Andere Zygnema-Arten und Spirogyra- 
Arten zeigten ky< 1. 

Wir haben nun versucht, auch die Permeabilitätskonstante im De- 
plasmolyseversuch zu bestimmen; doch liegt diese sehr hoch. Genaue 
Werte waren deshalb nicht zu ermitteln. Wir schätzen auf kp = 30—50. 
Die Deplasmolyse geht demnach wesentlich schneller vor sich als die Plasmo- 
lyse, eine Erscheinung, die auch HuBEeR und HÔrLER gelegentlich fest- 
stellen konnten. Da diese Autoren diesem Problem eine weitere Arbeit 
zu widmen gedenken, will ich mich kurz fassen. HUBER und HörLer 
neigen der Ansicht zu, daß bei Deplasmolyse ungleichmäßige Dehnungen 
der Membran stattfinden können, wodurch an besonders dünnen Stellen 
sich eine starke Erhöhung der Permeabilität ergeben könnte. Diese Er- 
klärung hat viel für sich, namentlich bei unserem Objekt, das durch 
scharfe Deplasmolyse leicht zum Platzen gebracht wird (s. oben). Jedoch 
bin ich geneigt, die Möglichkeit einer ,,gerichteten“ Permeabilität, des 
leichteren Durchdringens eines Stoffes in einer bestimmten Richtung 
nicht auszuschließen, da nicht nur in den Arbeiten von BRAUNER, sondern 
auch in tierphysiologischen Arbeiten Beispiele dafür gegeben sind. 

Wir haben nun nach erfolgter stufenweiser, langsamer Deplasmolyse 
erneut Plasmolyse vorgenommen und ky zum zweiten Male bestimmt. 
Wir erhielten folgende ky-Werte: 


1. Plasmolyse 2. Plasmolyse 
FE AE TE Ve u à St 16,4 
2. 10,5 — 18,7 
3. 7,0 —— 12,6 
4. 7,2 — 17,0. 


D.h., daß nach erfolgter ,,Plasmolyse‘‘ und langsamer ,,Deplasmolyse“ 
eine unter Umständen starke Erhöhung der Permeabilität festgestellt werden 
kann. Wir deuten das so, daß Plasmolyse den Tonoplasten schädigt und 
seine „Alterung‘‘ beschleunigt. Wahrscheinlich handelt es sich dabei um 
kolloidale Entmischungen. 

Wichtiger für die Beurteilung des Tonoplasten sind die Einwirkungen 
von Salzlösungen. Wir haben bisher nur orientierende Versuche anstellen 
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können und haben die Absicht, in der hier anzudeutenden Richtung 
in einem günstigen Vegetationsjahr die Untersuchungen fortzusetzen. 
Wir arbeiteten mit Lösungen von KCl und CaCl, (bzw. sich prinzipiell 
gleich verhaltendem Ca(NO,),). Beide Salze führen zu schnellerer Plasmol yse 
als Traubenzucker. Allerdings ist dieser Vergleich nur grob durchführbar, 
da — wie oben gezeigt — die Tonoplasten verschiedener Antheridien sich 
in ihren ky-Werten beträchtlich unterscheiden. Es fehlt daher an einheit- 
lichem Material. Doch ist solches in gewissen Grenzen insofern gegeben, 
als alle Tonoplasten ein und desselben Antheridiums sich ähnlich verhalten. 
Man muß also, um vergleichend vorzugehen, die Tonoplasten aus dem 
Antheridium entfernen und dann auf verschiedene Lösungen verteilen, 
wie ich das verschiedentlich durchgeführt habe. Wenn die Tonoplasten 
aber frei in der Lösung schwimmen, ist eine zeitlich gebundene Be- 
obachtung schwierig, und es bedarf hierzu der Konstruktion einer 
besonderen Strömungskammer. Noch bevor wir mit den Vorbereitungen 
fertig waren, erreichte die Vegetationszeit ihr Ende. 

Wir konnten bisher feststellen, daß die Ursache der Permeabilitats- 
erhöhung durch reine Salziösungen offenbar bei Ca und bei K verschieden 
ist. Wenn man in KCl plasmolysierte Tonoplasten vorsichtig und allmählich 
in Wasser überführt, tritt eine Deplasmolyse ein, bei der im allgemeinen 
ein größeres Vakuolenvolumen im Endzustand erreicht wird, als es 
zu Beginn der Plasmolyse vorlag. In Ca(NO,), plasmolysierte Zellen 
erreichen bei Deplasmolyse nie das Ausgangsvolumen. Man könnte das 
in Beziehung setzen zu den oft erörterten Einflüssen von K° und Ca” 
auf die Quellung von Plasma, auf Membranbildung usw. Jedoch fehlt 
uns vorläufig noch genügend Material, um zu der in der Literatur 
herrschenden Gegensätzlichkeit der Anschauungen und Beobachtungen 
Stellung nehmen zu können !. Für die weitere Untersuchung sind folgende 
Feststellungen von Wichtigkeit: in KCl und in Ca(NO,), gehen die 
Tonoplasten ziemlich schnell zugrunde. Die Entmischung der Tonoplasten- 
substanz geht in beiden Fällen aber verschieden vor sich: bei KCl kann 
man mit starken Systemen zuletzt nur noch feine Tröpfchen an Stelle der 
Tonoplasten sehen. Bei Ca(NO,), entsteht ein dichtes Gekräusel. Man 
gewinnt den Eindruck, daß KCl den Tonoplasten zum Quellen bringt, 
Ca(NO,), ihn aber gerinnen läßt, ihn entquillt, ausfällt. Beide Vorgänge 
verlaufen aber charakteristischerweise unter Permeabilitätserhöhung. 
Damit stimmt überein das Verhalten des Tonoplasten bei Berührung. 
Mit KCl vorbehandeite verschmelzen leicht; mit Ca(NO,), vorbehandelte 
sind überhaupt nicht zum Verschmelzen zu bringen. Plasmolysiert man 
mit 4fach hypertonischer Lösung, so behält der Tonoplast bei KCl seine 
kugelige Gestalt, bei Ca(NO,), knittert er etwas. Er ist offenbar bei 

KCl geschmeidig, vielleicht flüssig geblieben; bei Ca(NO,), ist er erstarrt. 


1 Vgl. Jost, Küster (1929b), MıssBacH. 
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Im allgemeinen iiberstehen die Tonoplasten beide Plasmolysen in so starker 
Salzlösung nicht, so daß Deplasmolyse nicht mehr gelingt. 


SchluBbemerkungen. 

Meine Untersuchungen an Sphaeroplea haben die Existenz einer 
Vakuolenhaut im Sinne von DE VRIES ergeben. Diese Vakuolenhaut ist 
ohne alle störenden Eingriffe nachweisbar. Sie ist sicherlich nicht erst 
künstlich entstanden. Da sie semipermeabel ist, bezeichne ich sie nach 
DE VRIES als Turgorbildner, als Tonoplast. Ich sage damit nicht aus, 
daß sie allein für die Hervorrufung von osmotischen Effekten der Zelle 
verantwortlich zu machen ist. Ich lasse es offen, ob daneben noch andere 
semipermeable Schichten (äußere Plasmahaut und das Plasma selbst) 
wesentlich mitwirken. In der bekannten Diskussion zwischen WEBER 
(1932) und HörLer (1932b) über die Berechtigung der Bezeichnung 
Tonoplast für jede gegenüber Plasma differenzierte Vakuolenhaut stelle 
ich mich auf die Seite HörLers. WEBER will bekanntlich die Bezeichnung 
Tonoplast nur für jene Haute gelten lassen, die cytoplasmatischer Natur 
sind und gegen die Vakuolen grenzen. Er bezweifelt aber, ob die cyto- 
plasmatische Herkunft für die bisher studierten Vakuolenhäute erwiesen 
ist. Vielmehr nimmt er eine Entstehung aus lipoidreichem Zellsaft an. 
Der tiefen Bedeutung des WEBERschen Wortgebrauchs bin ich mir bewußt. 
Doch meine ich wie HörLer, daß ‚Tonoplast‘‘ am neutralsten ist und 
nicht mehr aussagt als erwiesen ist (Turgorbildner!), also nichts über 
seine Herkunft. Wenn ich also von Tonoplast spreche, meine ich das 
zwischen Zellsaft und Plasma hervortretende Häutchen. 

Meine Untersuchungen gestatten nun nicht, zur Frage der Herkunft 
des Tonoplasten Stellung zu nehmen. Hier sollen die Studien fort- 
gesetzt werden. Der Zellsaft von Sphaeroplea hat jedenfalls keinerlei 
Merkmale eines lipoidreichen Sols, wie es BIEDERMANN bei Monotropa 
beobachtet hat. Doch genügt das nicht zur Entscheidung gegen eine 
vakuoläre Entstehung des Tonoplasten. Denn die chemische Natur des 
Tonoplasten ist noch viel zu ungeklärt. Die Untersuchungen von CHAM- 
BERS-HÔFLER an Allium haben die Lipoidnatur wahrscheinlich gemacht. 
Ich konnte jedoch eine eiweißartige Komponente mit Hilfe sehr spezifischer 
Fermentreaktionen nachweisen. Die Zerstörung dieser Komponente be- 
deutete Vernichtung der charakteristischen Eigenschaften des Tonoplasten. 
Diese Komponente ist also keine nebensächliche, sondern eine existenz- 
bedingende. Das schließt nicht aus, daß daneben Lipoide vorhanden 
sind und eine ähnliche Bedeutung für die Existenz des Tonoplasten haben. 
Die scharfe Abgrenzung des Tonoplasten gegen wäßrige Flüssigkeit, die 
Lichtbrechung, sein Verkleben mit Protoplasma, sein geringes Haft- 
vermögen an der gequollenen Zellwand usw. könnten im Sinne eines 
lipoidartigen Bestandteils gedeutet werden. Genaueres kann jedoch 
nicht ausgesagt werden. Doch möchte ich nochmals darauf aufmerksam 
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machen, daß der Tonoplast trotz der im Dunkelfeld hervortretenden 
gleichmäßigen Feinstruktur sicherlich nicht völlig homogen ist, daß er 
vielmehr selbst wieder Grenzflächen gegen wäßrige Flüssigkeiten aus- 
bildet. Das geht aus dem Verschmelzungsvorgang hervor (8.496). Ich 
habe oben schon den Vergleich mit Seifenblasen ! gebracht. Und ich 
nehme an, daß in der Oberfläche der Tonoplasten sich eine Substanz 
angereichert hat oder durch Fällung ausgeschieden worden ist (diese 
Unterschiede der Entstehung brauchen übrigens nicht tieferer Natur zu 
sein, wie wir von Untersuchungen an Seifenblasen wissen, vgl. Boys, 
FREUNDLICH), die das Zusammenfließen zweier aneinandergepreßter 
flüssiger Schichten verhindert. Es erscheint nicht ausgeschlossen, daß 
diese Substanz eine Calciumverbindung ist, da Ca im Gegensatz zu K das 
Verschmelzungsvermögen der Tonoplasten herabsetzt. Nun zeigt sich, daß 
„freie‘‘ Tonoplasten allmählich ihren Charakter verändern, sie „altern“, 
sie „sterben ab“ (vgl. Küsrer 1929, S. 138, und Lorry). Offenbar ist 
das kolloidale System der Tonoplasten wenig stabil. Der Zellsaft allein 
vermag die Stabilität nicht zu gewähren oder den sich verändernden 
Tonoplasten zu regenerieren. Offenbar ist hierzu Plasma nötig. Das 
ist bei Sphaeroplea um so auffälliger, als der Tonoplast auch in normalen 
vegetativen Zellen zum Teil nackt, d.h. nicht von Plasma bedeckt ist. 
Die Tatsache der begrenzten „Lebensfähigkeit des freien Tonoplasten‘ 
(vgl. HörLer 1932b, S. 469) bringt ihn in Beziehung zum Protoplasma, 
so daß seine cytoplasmatische Entstehung — wenn auch indirekter Art — 
nicht unwahrscheinlich ist. 

Ich habe nun zeigen können, daß die Tonoplasten semipermeabel sind. 
Ihr Anteil an der Summe aller semipermeabelen Eigenschaften einer Zelle 
ist zunächst nicht abzuschätzen. Da aber bei Sphaeroplea Tonoplasten 
teilweise ohne Plasmazwischenschicht an die Zellwand grenzen, muß 
ihr Anteil groß sein. Damit ist ein Fall bekannt, wo die Permeation der 
Substanzen in die Vakuole vornehmlich vom Tonoplasten bestimmt sein 
wird. Rückschlüsse auf andere Objekte sind aber nicht erlaubt. Wir 
müssen damit rechnen, daß große Unterschiede zwischen verschiedenen 
Arten bestehen. Die scharfe Trennung zwischen Permeabilität und 
Intrabilität durch HörLer (1932b, S. 471) erscheint mir berechtigt. 
Ich brauche nur auf das außerordentlich schnelle Eindringen organischer 
zur Synthese verwendeter Substanzen hinzuweisen, über die ich an anderer 
Stelle berichtet habe (Morues 1933a und b), das auf Grund der bisher 
ermittelten Permeationsgeschwindigkeiten solcher Körper nur schwer ver- 
ständlich ist. Eine Entscheidung muß durch vergieichende Permeabilitäts- 
studien an freien und plasmabedeckten Tonoplasten beigebracht werden. 
Huser und HörLer haben sie versucht (1930) nach partieller Vergiftung 
von Spirogyra-Zellen durch KJ. Sie fanden erhöhte Permeabilität der 

1 Auf die Übereinstimmung von Seifen- und Eiweißstoffen, wie sie in der Arbeit 
von M. H. Fiscuer betont wird, sei hier hingewiesen. 
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Tonoplasten gegeniiber den Protoplasten. Jedoch kénnen meines Er- 
achtens diese Befunde in einem verschiedenen Vergiftungsgrade der 
Tonoplasten ihre Erklärung finden. Beweiskräftige Argumente müssen 
durch weniger gewaltsame Eingriffe beschafft werden. Übrigens hat 
DE VRIES schon auf die „oft, aber tatsächlich in hohem Maße ver- 
änderten osmotischen Eigenschaften‘ der in ähnlicher Weise behandelten 
Vakuolenwände hingewiesen (S. 325). 


Zusammenfassung. 

1. Die perlschnurartig aufgereihten, durch Plasmagürtel begrenzten 
und teilweise getrennten Vakuolen der großen Zellen von Sphaeroplea 
sind von auffälligen Tonoplasten umgeben. Diese unterscheiden sich im 
Dunkelfeld durch ihre glatte Oberfläche und geringe Lichtreflexion 
wesentlich vom eigentlichen Cytoplasma. 

2. Während bei schneller Plasmolyse der Tonoplast sanduhrförmig 
eingeschnürt wird, was allmählich zur Teilung der Vakuole zwischen 
je 2 Plasmaringen führt, wobei die Tochtervakuolen mit je einem Plasma- 
ring verklebt bleiben (Abb.7), zeigt sich bei vorsichtiger, langsamer 
Plasmolyse eine Polarität der Zelle: die kontrahierenden Tonoplasten 
lösen sich von einem Plasmaring, teilen sich nicht und runden sich ab. 
Die Loslösung geschieht jedoch nicht regellos, sondern polar gerichtet 
(Abb. 8). 

3. Wachsende junge Tonoplasten umschließen einen Vakuolensaft mit 
höherem osmotischem Wert als alte. Bei der Oogonienentwieklung mit 
ihrer vakuoligen Zerklüftung des Plasmas wird ein Anstieg des osmo- 
tischen Wertes beobachtet. In reifenden Eiern wie auch in aus vegetativen 
Zellen sich entwickelnden Antheridien sinkt der osmotische Wert. 

4. Die Tonoplasten vegetativer Zellen sind zum Teil nackt, d.h. 
nicht von Plasma umgeben. Sie grenzen teilweise direkt an die Zellwand 
bzw. an benachbarte Tonoplasten. Im Antheridium werden durch Ver- 
brauch des Plasmas die Tonoplasten ‚frei‘. Solche freie Tonoplasten 
sind ausgesprochen semipermeabel. Ihre Wasserpermeabilität ist be- 
trächtlich. ,,Freie‘‘ Tonoplasten verringern allmählich ihre Oberfläche 
durch Kontraktion. Sie wird durch Erhöhung der Permeabilität hervor- 
gerufen und ist von einer Erniedrigung des osmotischen Wertes der 
Vakuolenflüssigkeit begleitet. 

6. ,,Freie“‘ Tonoplasten altern schnell und gehen allmählich zugrunde. 
Offenbar bedürfen sie teilweiser Berührung mit Protoplasma, um ihre 
charakteristischen Eigenschaften zu erhalten. Reine Salzlösungen, 
Säuren, Alkalien beschleunigen das Altern. 

7. KCl und CaCl, (bzw. Ca(NO,),) erhöhen die Permeabilität, jedoch 
in verschiedener Weise. KCl macht den Tonoplasten dehnbarer und be- 
wirkt weitgehende Verquellung bis zur Auflösung. Ca(NO,), härtet den 
Tonoplasten, entquillt ihn, hebt seine Dehnbarkeit auf. 
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8. Die Tonoplasten sind flüssig, in Wasser nicht löslich. Sie ver- 
kleben leicht mit Plasma, aber nicht mit der Zellwand. Sich berührende 
Tonoplasten verkleben nicht. Sie kénnen aber verschmelzen wie Seifen- 
blasen. Dies geschieht plötzlich. Ca-behandelte Tonoplasten ver- 
schmelzen nicht. 

9. Die Tonoplasten zeigen eine große Dehnbarkeit und müssen eine er- 
hebliche Oberflächenspannung entwickeln. Diese hält einem osmotischen 
Überdruck des Vakuolensaftes die Waage. Freie, intakte, flüssige Tono- 
plasten zeigen also einen „Wanddruck“, so wie die membranumhüllte 
Zelle auch. 

10. In den Tonoplasten ist eine eiweißartige Komponente enthalten, 
die durch aktiviertes Papain schnell zerstört wird. 
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Kurze Mitteilungen. 
(Aus dem Kaiser Wilhelm-Institut für Züchtungsforschung, Mimcheberg/Mark.) 


DER EINFLUSS KUNSTLICHER KULTUR AUF DAS VERHALTEN 
DER KONIDIEN VON CLADOSPORIUM FULVUM. 


Von 
Lars 8. AGERBERG, MARTIN SCHMIDT und R. v. SENGBUSCH. 


(Eingegangen am 16. November 1933). 


In einer in Band 20, Heft 3, dieser Zeitschrift erschienenen Arbeit 
(Scumipt 1933) wurde über den Einfluß des Substrates auf die Keimung 
der Konidien und die Gestalt der Keimschläuche von Cladosporiwm 
fulvum Cooke, dem Erreger der Braunfleckenkrankheit der Tomaten, 
berichtet. Es wurde festgestellt, daß sehr schwache Solaninlösungen sowie 
Dekokte aus solaninhaltigen Teilen von Tomaten, Kartoffeln und anderen 
Solanum-Arten morphogenen Einfluß auf die Keimschläuche des Pilzes 
ausüben. Es werden in diesen Medien kurze, reich verzweigte Hyphen 
von eigentümlich „knorriger‘‘ Gestalt gebildet (,,BB-Typus“), während 
die Keimschläuche in allen anderen, kein Solanin enthaltenden Medien 
(Wasser, Zuckerlösung, Tabakblätterdekokt usw.) lang, wenig verzweigt 
und geradewachsend sind (,,W-Typus‘). Stärkere Solaninlösungen bzw. 
stärker konzentrierte Dekokte hemmen oder verhindern die Keimung. 
In Blattdekokten von Solanum racemigerum, einer gegen Cladosporium 
fulvum widerstandsfähigen, tomatenähnlichen Wildspezies, erfolgt keine 
Keimung. Wird bei der Herstellung des Dekoktes eine längere Koch- 
dauer als 10 Min. angewandt, so keimen die Sporen. Als Ursache des 
Nichtkeimens der Sporen wurde die Anwesenheit eines das Austreiben 
der Keimschläuche verhindernden Stoffes, ,,Prohibitin‘‘, angenommen. 
Es wurde nachgewiesen, daß die keimunghindernde Wirkung des Racemi- 
gerum-Dekoktes nicht auf einer hohen Solaninkonzentration beruhen kann. 

Bei den von Scumipt (1933) mitgeteilten Versuchen wurden aus- 
schließlich Sporen von künstlichen Kulturen, meist von Traubenzucker- 
oder Haferflockenagar, verwendet. In diesem Sommer wurden von 
uns für andere, mehr praktische Ziele verfolgende Versuche mit Clado- 
sporium auch Sporen direkt von befallenen Tomatenblättern benutzt. 
Dabei zeigten sich grundlegende Verschiedenheiten im morphologischen 
und physiologischen Verhalten der Sporen von Agarkulturen (Trauben- 
zuckeragar) und dem auf der Tomate parasitierenden Pilz. Darüber sei 
hier das Wichtigste mitgeteilt; ausführliche Mitteilungen sind in einer 
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in der Zeitschrift „Die Gartenbauwissenschaft‘‘ erscheinenden Arbeit 
enthalten. 

Zunächst unterscheiden sich „Blattsporen“ und ‚„Kultursporen“ 
deutlich in ihren Gestalt- und Größenverhältnissen. Die Blattsporen 
sind länger, aber schmaler als die Kultursporen. Die Konidien von 
Tomatenblättern sind von außerordentlich großer Variabilität. Wie 
schon von anderer Seite festgestellt worden ist (z. B. SPANGLER, HASPER, 
zit. bei Scammpt 1933), kommen einzellige, kugelige, vorwiegend aber 1-, 
2- und 3zellige, langgestreckte Sporen vor. Auf Traubenzuckeragar und 
vielen anderen künstlichen Nährböden werden dagegen zweizellige, breit- 
ovale Konidien von großer Einförmigkeit ausgebildet. 

Grundverschieden verhalten sich die beiden Sporenkategorien gegen- 
über Solaninlösungen sowie Dekokten und Preßsäften aus solanin- 
haltigen Pflanzenteilen. Die keimunghindernde Wirkung konzentrierter 
Solaninlösungen ist bei den Blattsporen bedeutend geringer. Der auf 
die Kultursporen wirksame gestaltbildende Einfluß sehr schwacher 
Solaninkonzentrationen macht sich bei den Blattsporen in keiner Weise 
bemerkbar. Blattsporen keimen in Tomaten- oder Kartoffelblätter- 
dekokten nicht, wie die Kultursporen, zu Keimschläuchen des ,,knorrigen“ 
BB-Typus aus, sondern es werden genau wie z. B. in Wasser oder Tabak- 
blätterdekokt normale, lange und wenig verzweigte Hyphen gebildet. 
Lediglich in Preßsaft aus Tomatenblättern weisen die aus Blattsporen 
entstandenen Keimschläuche Anklänge an den BB-Typus auf. Als Er- 
klärung für das unterschiedliche Verhalten der beiden Sporenarten könnte 
man annehmen, daß die Kultursporen empfindlicher gegen die Giftwirkung 
des Solanins sind als die Blattsporen. Der ,,knorrige‘‘ Wuchs, der bei den 
Keimschläuchen der Kultursporen auftritt, beruht vielleicht auf einer 
leichten toxischen Wirkung des Alkaloids in starker Verdünnung. 

Auch gegenüber dem Blattdekokt von Solanum racemigerum ver- 
halten sich Blatt- und Kultursporen verschieden. Während Kultur- 
sporen in diesem Substrat nur dann keimen, wenn bei der Herstellung 
des Dekoktes eine längere Kochdauer als 10 Min. angewandt wird, 
keimen Blattsporen stets, gleichgültig, eine wie lange Kochzeit ein- 
gehalten wurde. 

Die Ernährung des Pilzes auf Traubenzuckeragar hat sodann Einfluß 
auf die Aggressivität des Pilzes gegen die Tomatenpflanze. Infektions- 
versuche mit Sporen von Traubenzuckeragar, die sich in Wasser und 
auf Agar als voll keimfähig erwiesen, zeigten, daß die Kultursporen, 
auch von ganz jungen Kulturen, in ihrer Pathogenität derart abgeschwächt 
waren, daß keine Infektion der Tomate erfolgen konnte. Im Gegensatz 
dazu zeigten gleichzeitig mit Blattsporen infizierte Pflanzen alle Be- 
fallssymptome. 

Die Tatsache, dab nur die in ihrer Pathogenität stark geschwächten 
Kultursporen auf das ,,Prohibitin im Blattdekokt von Solanum racemi- 
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gerum reagieren, die infektionsfähigen Blattsporen jedoch nicht, muß 
es als vorläufig unbewiesen gelten lassen, daß das ,,Prohibitin“ als 
Faktor der Widerstandsfähigkeit der lebenden Pflanze anzusehen ist. 
Worauf die merkwürdige Parallelerscheinung beruht, daß die Resistenz 
des Solanum racemigerum mit Nichtkeimen der Kultursporen in Blatt- 
dekokten Hand in Hand geht, ist noch völlig ungeklärt. Vielleicht 
handelt es sich um einen in der lebenden Pflanze enthaltenen oder auch 
erst beim Kochen entstehenden artspezifischen Stoff, der mit der Resistenz 
gegen Cladosporium an sich nichts zu tun hat, jedoch auf die Kultur- 
sporen keimunghindernd einwirkt. 

Wie die anatomische Untersuchung zeigt, kommt die Widerstands- 
fähigkeit von Solanum racemigerum darin zum Ausdruck, daß der Pilz 
überhaupt nicht durch die Epidermis oder die Spaltöffnungen eindringt ; 
die Pflanze wird einfach nicht befallen, wie etwa Tabak oder Nacht- 
schatten auch nicht. Diese Erscheinung könnte die Vermutung auf- 
kommen lassen, daß die Epidermis irgendwelche abwehrenden Funktionen 
ausübt. Experimentelle Beweise für die Richtigkeit einer solchen An- 
nahme konnten nicht erbracht werden. Sie wird auch hinfällig durch 
die Beobachtung, daß Cladosporium fulvum auf der Ober- und Unterseite 
der Blätter von Solanum racemigerum — wie auch von verschiedenen 
anderen Pflanzen — wachsen kann, jedoch nicht in das Innere der Pflanze 
eindringt, also offenbar rein saprophytisch lebt. Die Konidien dieser 
saprophytisch auf lebenden Pflanzen wachsenden Form sind kleiner, in 
ihrem sonstigen morphologischen und physiologischen Verhalten gleichen 
sie jedoch denen der parasitischen Form des Pilzes. Die saprophytische 
Lebensweise schlechthin kann also das besondere Verhalten der Kultur- 
sporen nicht verursachen. Hier spielen sicher andere ernährungsphysio- 
logische Einflüsse mit, deren Analyse die Aufgabe weiterer Untersuchungen 
sein wird. 
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Bemerkungen zu dem Aufsatz H. CAMMERLOHER: 


DIE BESTÄUBUNGSEINRICHTUNGEN DER BLÜTEN VON 
ARISTOLOCHIA LINDNERI BERGER !. 


Von 


E. LINDNER 
(Stuttgart). 


(Eingegangen am 17. November 1933.) 


Nash meinen Beobachtungen sind die Vorgänge bei der Bestäubung 
von Aristolochia Lindneri BERGER in der Natur, in Bolivien (unter dem 
18° S) andere als in Mitteleuropa (unter dem 48° N). 

Während bei uns die Anthese zwei Tage erfordert, läuft sie in der 
Heimat der Pflanze in einem halben Tage ab. 

Die anderen Sonnenbestrahlungsverhältnisse bewirken in unseren 
Breiten auffallende morphologische und physiologische Veränderungen 
der Pflanze. Während nach den Beobachtungen CAMMERLOHERS die 
Blüte von Aristolochia Lindneri im wesentlichen eine Gleitfallenblume 
sein soll, bedingt die horizontale Lage der Reuse der auf glühendheißem 
Sande ausgesprochen plagiotropen Pflanze unter natürlichen Verhält- 
nissen in Bolivien einen davon abweichenden Typus. 

Er prägt sich in einer Anzahl von interessanten Einrichtungen aus, 
die der Bestäubung durch kleine Fliegen dienen. Die Reusenhaare sind 
rudimentär ; sie sind zu kolbigen, am distalen Ende zugespitzten Gebilden 
umgewandelt, die natürlich bei einer horizontalen Lage der Reuse nicht 
mehr als Reusenhaare in einer Gleitfalle wirken können. 

Meine Bezeichnung „obere Blende‘ für das Nektarium ist nur ver- 
ständlich, wenn die andere Lage des Kessels bei den Blüten in Bolivien 
berücksichtigt wird und wurde von mir auch nur in diesem Sinne gebraucht. 

Die Annahme, daß die Veränderungen in der Blüte erst durch den 
Insektenbesuch ausgelöst werden könnten, lag mir selbstverständlich 
ferne. Ich ahnte nicht, daß diese Stelle in meiner Veröffentlichung im 
Biologischen Zentralblatt Bd. 48, S. 99 eine Mißdeutung erfahren könne, 
wie sie Herr CAMMERLOHER in seinem Aufsatz für möglich aufzeigte. 

Ich bemerke, daß meine Untersuchungen in Bolivien sich über einen 
Zeitraum von etwa 4 Wochen und ein Material von Dutzenden, wahr- 
scheinlich Hunderten von Blüten erstreckten. 


! Planta (Berl.) 19, 351. 


Nachtrag zu der Arbeit: 


UNTERSUCHUNGEN UBER DIE STRUKTUR PFLANZLICHER 
HAARE UND FASERN :. 


Von 
ANNA SCHLOTMANN. 
(Dahl, Kr. Paderborn). 


(Eingegangen am 24. November 1933.) 


Der Freundlichkeit von Herrn Prof. Dr. K. Hess verdanke ich die 
nachträgliche Kenntnis der Arbeit von HEss und Axim über ,,Faser- 
feinbau und Quellung bei Zellulose ?, die ich bei der Abfassung meiner 
Arbeit leider übersehen hatte. 

In dieser Arbeit beschreiben die genannten Forscher u. a. die Wirkung 
der Kutikula unbehandelter Baumwollhaare auf das Quellungsbild. 
Sie führen die Einschnürungen bei der Quellung darauf zurück, daß an 
einzelnen Stellen „sich das Kutikulaband oft mehrmals um die Faser 
wickelt, wodurch Ringe vorgetäuscht werden, die die Faser umschließen‘“. 

Während Lüptke (1928) annimmt, daß gerade an den ,,Einschnü- 
rungsstellen‘‘ die Kutikula mit ‚‚Querelementen‘ verwachsen sei, letzten 
Endes also diese Verwachsung die Ursache für das charakteristische 
Verhalten der Kutikula bei der Quellung darstelle, schließen Hess und 
AKIM aus ihren Versuchen, ‚daß diese Vermutung für die Baumwolle 
sicher nicht zutrifft‘. Von einer Verwachsung der Außenhaut mit irgend- 
welchen quer zur Längsachse der Faser liegenden Bauelementen sehen sie 
also ab. Zu ganz derselben Ansicht bin auch ich bei meinen Unter- 
suchungen an Baumwollhaaren und Bambusfasern gekommen. 

Weiter nehmen aber Hess und Axim an, daß sich „unabhängig 
von der durch die Kutikula bedingten Quellung Querverwachsungen in 
der Faser zeigen, die bei kutikulafreien Fasern eine quer zur Faserachse 
wirkende Quellungshinderung (Einschnürungen) bedingen, und die in 
mehr oder weniger regelmäßigen Abschnitten in Richtung der Faser 
aufeinanderfolgen“ (l.c. S.98, Sp. 2 und S.99, Sp. 1). 

Von dem Vorhandensein solcher von der Kutikula unabhängige: 
Querverwachsungen habe ich mich bei meinen Untersuchungen nicht 
überzeugen können. Ich möchte darauf hinweisen, daß auch R. HALLER 
in seiner Arbeit über den ,,Histologischen Aufbau der Baumwollfaser“ ?, 
die erst nach der Drucklegung meiner Arbeit erschienen ist, schreibt: 

1 Planta (Berl.) 19, 313—334 (1933). 


2 Zellulosechemie 12, 95—103 (1931). 
3 Helv. chim. acta 16, 383—392 (1933). 
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Ich kann mich mit ihnen (Hess und Akt) aber auch hinsichtlich der 
von ihnen beobachteten Querelemente nicht ganz einverstanden erklaren, 
da es mir selbst nie gelungen ist, solche Gebilde an der Baumwollfaser 
zu beobachten.“ (S.386.) Auch die Bilder, die Hess und AKIM zum 
Nachweis dieser Querverwachsungen ihrer Arbeit beilegen, sind meines 
Erachtens nicht überzeugend genug. 

Zu der Annahme einer von diesen ‚„Querverwachsungen‘ unabhängigen 
nur bei starker Vergrößerung sichtbaren „Querlamellierung‘‘, wie sie 
Hess und Axim in ihrer Abb. 17 darstellen, und die sich durch sehr dicht 
und regelmäßig aufeinanderfolgende Querstreifung kennzeichnet, stehen 
meine Beobachtungen nicht im Widerspruch. 


UBER DIE BILDUNG UND LEITUNG DES WUCHSHORMONS 
BEI DEN WURZELN. 


Von 
N. CHOLODNY 
(Kiew). 
Mit 8 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 16. Oktober 1933.) 


I. 

Die zuerst von mir vor etwa 10 Jahren erhobene Frage nach der 
Bildung des Wuchshormons in der Wurzelspitze (CHOLODNY 1924) ist 
in letzter Zeit zum Gegenstand einer lebhaften Diskussion geworden. 
Während der letzten 4 Jahre sind die Arbeiten von NIELSEN (1930), 
KeEEBLE, NELSON und Snow (1931), HemrT (1931), Hawker (1932), 
GorTER (1932), CHoLODNY (1931, 1932, 1933) und Boysen JENSEN (1933)! 
erschienen, die sich auf diese und nähere Fragen ‚beziehen. Auch bei 
F. W. Went (1932) finden wir einige Überlegungen über die Bildung und 
Leitung des Wuchsstoffes in den Wurzeln. 

Die Mehrzahl der genannten Arbeiten enthalten Versuchsergebnisse, 
die meine Ansichten über die Bildung und physiologische Wirkung 
des Wuchshormons bei Wurzeln im wesentlichen bestätigen. Nur Went 
(1932) und besonders GoRTER (1932) treten gegen diese auf. Wie ich 
aber vor kurzem gezeigt habe (CHOLODNY 1933), ist es GORTER nicht 
gelungen, ihre von den meinigen abweichenden Schlüsse experimentell 
einwandfrei zu begründen. Die Arbeit leidet an zahlreichen metho- 
dischen Fehlern und kann einer strengeren Kritik nicht standhalten. 
WENT (1932) stützt sich auf einige rein theoretische Erwägungen. Ob 
diese richtig sind, werden wir weiter sehen. 

Einige Ergebnisse- von BoysEn JENSEN (1933), GoRTER (1932) und 
Heıpr (1931) veranlassen mich, hier neue eigene Versuche zu beschreiben, 
die sich teils auf die Frage nach der wuchsstoffbildenden Funktion 
der Wurzelspitze, teils auf die Frage nach der Leitung des Wuchs- 
hormons in der Wurzel beziehen. 

In meinen früheren Arbeiten habe ich eine Reihe von Versuchen 
beschrieben, die dafür sprechen, daß der Wuchsstoff sich in der Wurzel- 
spitze bildet. Um diesen Schluß nachzuprüfen, verfuhr GORTER derart, 
daß sie abgeschnittene Wurzelspitzen von Pisum sativum und Zea 
mays dekapitierten Avena-Koleoptilen einseitig aufsetzte und dann be- 
obachtete, ob und wie sich diese kriimmen. Bei der groBen Mehrzahl 
ihrer Versuche ergaben sich keine Kriimmungen. Auch BOYSEN JENSEN 
(1933) stellte ebensolche Versuche an, wobei er Wurzelspitzen von Zea 
1 Die neueste Arbeit von Boysen Jensen, Planta (Berl.) 20, 688 (1933), konnte 
nicht mehr beriicksichtigt werden. 
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caragua und Vicia faba benutzte. Die einseitig auf dekapitierte Avena- 
Koleoptilen gesetzten Vicia-Spitzen riefen meistens merkbare negative 
Krümmungen hervor. Mit Zea-Spitzen wurde dasselbe nur in dem Fall 
erreicht, wenn der Verfasser sich ganz kurzer Wurzeln (Länge etwa 
0,5 cm) bediente. Wandte er aber Spitzen von längeren Wurzeln (2,5 bis 
3,0 cm) an, so erhielt er überhaupt keine Krümmungen. 

Diese Versuchsergebnisse von GORTER und teilweise von BoysEn 
JENSEN sind wohl kaum mit meinen Vorstellungen über die wuchsstoff- 
bildende Funktion der Wurzelspitze in Einklang zu bringen. Es war 
daher nötig, die Versuche von genannten Verfassern einer Nachprüfung 
zu unterwerfen. 

Ich hatte schon mehrmals Gelegenheit gehabt, darauf hinzuweisen, 
daß es aus verschiedenen Gründen vorzuziehen ist, mit isolierten Avena- 
Koleoptilen zu arbeiten, aus welchen auch das Primordialblatt 
herausgezogen ist. Die auf diese Weise behandelten Koleoptilen 
zeigen keine Guttation und zeichnen sich durch eine größere 
Krümmungsfähigkeit aus, da der Widerstand, den das Primordial- 
blatt den Krümmungen leistet, beseitigt wird. Bei den weiter 
unten beschriebenen Versuchen bediente ich mich auch isolierter 
und vom Primordialblatt befreiter Avena-Koleoptilen, die mit 
ihren Basalenden in aufgeschlitzte Korkplättchen gespannt 
wurden (CHOLODNY 1928). Die abgetragene Koleoptilspitze war meistens 
nicht länger als 2 mm. 

In die oberen Öffnungen dieser geköpften Koleoptilen steckte ich 
kleine Stückchen Pergamentpapier in Form von lang ausgezogenen Drei- 
eckchen ein, so daß die Schnittfläche der Koleoptilen durch diese Papier- 
stückchen genau in zwei gleiche Hälften geteilt wurde (Abb. 1). 

Mittels eines befeuchteten Pinselchens setzte ich dann den Koleoptilen- 
stümpfen frisch abgetragene, etwa 2mm lange Wurzelspitzen einseitig auf, 
ohne dabei Gelatine oder Agar-Agar anzuwenden, und brachte danach die 
Objekte in vertikaler Lage in die verdunkelte feuchte Kammer, wo sie bei 
einer Temperatur von 20—25°C bis zum Ende des Versuches verweilten. 

Damit die Koleoptilen während der etwa 3—5 Stunden dauernden 
Versuche keinen Mangel an Wasser hatten, wurde immer ein Wasser- 
tropfen in den unteren Teil ihrer Höhlung gebracht. Auch der Raum 
zwischen dem Kork und der Koleoptilbasis wurde mit Wasser gefüllt. Um 
das Austrocknen der oberen Schnittfläche der Koleoptilstümpfe und der 
Wurzelspitze zu vermeiden, pflegte ich auch hier ein Wassertröpfchen in die 
Koleoptilhöhlung zu bringen. Es muß noch erwähnt werden, daß ich 
sämtliche Koleoptilen unmittelbar nach der Dekapitation für etwa 10 bis 
15 Min. auf Wasser schwimmen ließ, damit sie die ihrer vollen Saug- 
kraft entsprechende Wassermenge aufnehmen konnten. 

Aus zahlreichen auf diese Weise angestellten Versuchen ergab sich 
immer dasselbe. Und zwar konnte man bereits nach 1—1*/, Stunden 





Abb. 1. 
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bei sämtlichen Koleoptilen den Beginn der negativen Krümmungen be- 
obachten, die nach weiteren 1—2 Stunden ihre endgültige Intensität 
erreichten, welche durchschnittlich 15—20° betrug. Es wurde dabei 
der Winkel zwischen dem Basal- und Apikalteil der gekrümmten Koleo- 
ptile gemessen. 

Vor kurzem haben LAIBACH und Kornmann (1933) gezeigt, daß der 
aus Orchideenpollinien extrahierte Wuchsstoff nicht nur durch die Schnitt- 
fläche, sondern auch durch die Epidermis in die Koleoptilgewebe ein- 
zudringen vermag. Man konnte wohl vermuten, daß auch das von der 
Koleoptil- bzw. Wurzelspitze aus- 
geschiedene Wuchshormon durch 
die unverletzte Oberfläche der 
Avena - Koleoptile diffundieren 
kann. Deshalb brachte ich bei 
einigen Versuchen 2 Wurzelspitzen 
einseitig an den geköpften Koleo- 
ptilen an: die eine, wie schon be- 
schrieben, neben dem eingesteck- 
ten Papierstückchen, die andere 
derart, daß sie mit ihrer Schnitt- 
fläche die Epidermis der Koleo- 
ptile, mit der unverletzten Seiten- 
fläche die erste Spitze von unten 
berührte. Diese Versuche zeigten, 
daß die mit 2 Wurzelspitzen aus- 
gerüsteten Koleoptilen sich zwar 
manchmal etwas früher zu krüm- 
men beginnen als die mit einer 
Spitze versehenen, durch die de- 
finitive Intensität ihrer Reaktion übersteigen sie aber diese merkbar 
nicht. 

Es sei erwähnt, daß Avena-Koleoptilen, die keine Wurzelspitze an 
ihrer Schnittfläche tragen und an denen eine solche nur seitlich auf der 
unverletzten Epidermis angebracht ist, keine Krümmungen bilden. 
Die ebenso aufgesetzten eigenen Spitzen rufen dagegen meistens ziemlich 
starke negative Krümmungen hervor. Hieraus läßt sich schließen, daß 
das von der Wurzelspitze ausgeschiedene Wuchshormon durch die Epi- 
dermis der Koleoptile nicht diffundieren kann, oder daß die einge- 
drungene Menge zu gering ist, um eine merkbare Krümmung zu ver- 
ursachen. 

Abb.2 veranschaulicht die Ergebnisse eines typischen Versuchs mit 
einseitig aufgesetzten Spitzen. In der oberen Reihe sind hier 6 ge- 
köpfte Avena-Koleoptilen mit je 2 Wurzelspitzen von Zea mays, in der 
unteren links 4 Koleoptilen mit je einer Mais-Wurzelspitze und rechts 
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2 solche mit Koleoptilspitzen von Avena sativa dargestellt. Die Photo- 
graphie ist 3 Stunden nach Versuchsbeginn aufgenommen. Temperatur 
des Versuchsraumes 23° C. 

Wie wir sehen, stehen die durch einseitig aufgesetzte Wurzelspitzen 
hervorgerufenen Kriimmungen denjenigen der mit eigenen Spitzen ver- 
sehenen Koleoptilen nur wenig nach. Somit muß offenbar auch die 
durch isolierte Wurzelspitzen von Mais produzierte Wuchsstoffmenge 
derjenigen von Avena-Koleoptilspitzen nicht beträchtlich nachstehen. 

Daß isolierte Wurzelspitzen von Zea mays in der Tat eine gewisse 
Menge Wuchshormon ausscheiden, konnte ich auch auf eine andere Weise 
zeigen. Ich setzte dekapitierten Avena-Koleoptilen an der einen Seite 
des in den Stumpf eingesteckten Papierstückchens eine Spitze von Mais- 
wurzel, an der anderen eine Avena-Koleoptilspitze auf und brachte sie 
dann, wie gewöhnlich, in vertikaler 
Lage in die feuchte Kammer. Das 
Resultat eines solchen Versuchs, 
3 Stunden nach Versuchsbeginn 
aufgenommen, ist auf Abb. 3 zu 
sehen. Von 4 Koleoptilen mit je 
2 verschiedenen Spitzen, die an 
opponierten Seiten angebracht wor- 
den waren, zeigen hier zwei links 
stehende überhaupt keine Krüm- 
mungen, bei zwei anderen sind 
schwache Krümmungen in der 
Richtung von den Koleoptilspitzen hin zu beobachten. Zwei Koleoptilen 
rechts, die je eine Koleoptilspitze von Avena sativa einseitig tragen, 
weisen stärkere Reaktionen auf. 

Wenn nun die einseitig aufgesetzte Wurzelspitze die Wirkung der 
auf der entgegengesetzten Seite angebrachten Koleoptilspitze teilweise 
oder sogar gänzlich kompensiert, so spricht dieses Ergebnis unzweideutig 
zugunsten der Ansicht, daß die Wurzelspitze denselben oder einen 
ähnlichen physiologisch aktiven Stoff ausscheidet wie die eigene Spitze 
der Koleoptile. 

Es muß noch hervorgehoben werden, daß ich bei meinen Versuchen 
Wurzeln benutzte, deren Länge zwischen 2 und 10cm schwankte. 
Sämtliche Wurzelspitzen, unabhängig davon, welche Länge die zum Ver- 
such angewandten Wurzeln hatten, riefen denselben Effekt hervor. Zwar 
verursachten manchmal die Spitzen von kürzeren Wurzeln anscheinend 
etwas stärkere Krümmungen, aber in keinem einzigen Fall konnte ich 
den so scharf ausgesprägten Unterschied beobachten, von dem BoysEn 
JENSEN (1933) berichtet. 

Die bisher beschriebenen Versuche wurden mit Wurzelspitzen von 
Zea mays angestellt. Von anderen Pflanzen habe ich Lupinus angusti- 
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folius, Cucurbita pepo und Helianthus annuus untersucht. Einseitig auf- 
gesetzte isolierte Wurzelspitzen der letztgenannten zwei Pflanzen riefen 
bei dekapitierten Avena-Koleoptilen schwache negative Kriimmungen, 
solche von Lupinus angustifolius dagegen keine merkbare Wirkung 
hervor. Hieraus läßt sich der Schluß ziehen, daß die Wirkung des 
von der Wurzelspitze ausgeschiedenen Wuchshormons gewissermaßen 


artspezifisch ist. 
EL. 


Berücksichtigt man die im vorigen Kapitel beschriebenen klaren 
und unzweideutigen Versuchsergebnisse, so entsteht natürlich die Frage, 
wie es zu erklären ist, daß die Ergebnisse analoger Versuche von GORTER 
(1932) und teilweise von Boysen JENSEN (1933) von den meinigen 
so stark verschieden sind. 

Zu dem, was ich darüber schon früher anläßlich der Gorrerschen 
Versuche erörtert habe (CHOLODNY 1933), kann ich jetzt noch folgendes 
hinzufügen : Die wichtigste Ursache davon, daß die Versuche der genannten 
Verfasser meistens nicht glückten, ist meines Erachtens darin zu suchen, 
daß sie mit Koleoptilen arbeiteten, die vom Primordialblatt nicht be- 
freit worden waren. Dieses Blatt füllt bekanntlich die Koleoptil- 
höhlung ganz knapp aus. Wenn man deshalb Avena-Koleoptilen nach 
der üblichen Srarkschen Methode dekapitiert, ohne das Primordial- 
blatt zu entfernen, so ist es unmöglich, die isolierte Wurzelspitze auf 
dem Koleoptilstumpf derart anzubringen, daß zwischen den Schnitt- 
flächen der beiden Organe ein genügender Kontakt stattfindet. Zwar 
bezieht sich das gleiche auch auf die daselbst einseitig aufgesetzte 
Koleoptilspitze und trotzdem ruft die letztere bekanntlich doch immer 
recht starke Krümmungen hervor. Nun ist aber zunächst in Betracht 
zu ziehen, daß die Bedingungen der Leitung von Wuchshormon innerhalb 
der Koleoptil- und Wurzelspitze ganz verschieden sind. Bei der ersteren 
strömt ja der reichlich von den apikalen Zellen produzierte Wuchs- 
stoff durch die aus einigen wenigen Zellschichten bestehende Koleoptil- 
wand basalwärts herab. Dieser Strom ist offenbar ausgiebig genug, 
um sogar bei der geringen Kontaktfläche die für die merkbare Krümmung 
notwendige Wuchsstoffmenge in die Gewebe des Koleoptilstumpfes ein- 
dringen zu lassen. Wegen der eigenartigen Struktur der Koleoptile bietet 
in diesem Falle die von mir angewandte Versuchsanstellung keine Vor- 
züge im Vergleich zu der üblichen dar. Abb.4 zeigt, daß sowohl bei 
B (meine Versuchsanstellung) als auch bei A (Srarksche Versuchs- 
anstellung) die Kontaktfläche zwischen dem Koleoptilstumpf und 
der einseitig aufgesetzten Koleoptilspitze ungefähr dieselbe ist. 

Anders steht es mit der einseitig angebrachten Wurzelspitze. Zu- 
nächst ist hier darauf zu achten, daß bei diesem Organ anscheinend 
sämtliche Zellen an der Leitung des Wuchshormons Anteil nehmen. 
Selbst wenn wir annehmen, daß die Wurzelspitze dieselbe Wuchsstoffmenge 
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produziert wie die Spitze der Koleoptile, so muß offenbar die mit der 
Wurzelspitze ausgerüstete Koleoptilhälfte wegen der größeren Verdünnung 
des Wuchsstoffes in den Wurzelgeweben eine geringere Menge von jenem 
erhalten als von der ebenso aufgesetzten Koleoptilspitze. 

Noch ungünstiger muß der Koleoptilstumpf mit dem Wuchshormon 
von der einseitig angebrachten Wurzelspitze versorgt werden, wenn der 
Wuchsstoff ausschließlich oder vornehmlich durch die axialen Elemente 
der Spitze (Plerom und leitende Gewebe des Zentralzylinders) geleitet 
wird. In diesem Fall wird offenbar die Schnittfläche des Koleoptil- 
stumpfes bei der Versuchsanstellung von GORTER und BOYSEN JENSEN 
überhaupt keinen Kontakt mit den wuchsstoffleitenden Geweben der 
Wurzelspitze haben. 

Unabhängig davon, welche von diesen Annahmen richtig ist, bietet 
die von mir vorgeschlagene Methode des Aufsetzens von Wurzelspitzen 

im Vergleich zu der von GORTER und 


BoysEN JENSEN angewandten unbestreit- 
bare Vorteile dar. Abb. 4 C und D zeigen 
. r auf das deutlichste, daß, wenn man anstatt 


des dicken Primordialblattes ein diinnes 
Papierstiickchen in die Héhlung der Koleo- 


ptile einsteckt, die Kontaktfläche zwischen 
dieser und der einseitig aufgesetzten Wurzel- 
r > spitze merklich größer wird und die Koleo- 


ptilschnittfläche sogar mit dem axialen Teil 
der Wurzelspitze in Berührung kommt. 
Zusammenfassend kann man sagen, daß die negativen Ergebnisse 
der Versuche von GORTER und BOYSEN JENSEN wahrscheinlich dadurch 
zu erklären sind, daß diese Verfasser mit Koleoptilstümpfen gearbeitet 
haben, welche wegen des ungenügenden Kontakts mit aufgesetzten 
Wurzelspitzen zu wenig Wuchsstoff von diesen erhielten. 


Abb. 4. 


III. 

Vor kurzem hat Boysen JENSEN (1933) die interessante Entdeckung 
gemacht, daß man aus isolierten Wurzelspitzen von Zea caragua und Vicia 
faba beträchtliche Mengen Wuchsstoff extrahieren kann, wenn man die 
Spitzen einige Stunden lang auf Dextroseagar stehen läßt. Brachte man 
nachher die Würfelchen, die aus dem auf diese Weise behandelten Agar 
hergestellt wurden, auf den Koleoptilstümpfen einseitig an, so entstanden 
bald recht deutliche negative Krümmungen. 

Nach Boysen JENSEN darf man diese Erscheinung so erklären, daß 
„der Kontakt zwischen Wurzelspitze und Agar besser ist, wenn in dem 
letzteren ein wasseranziehender Stoff, wie Dextrose oder Mannit, vor- 
handen ist“. Gegen die Annahme, daß die erwähnten organischen Sub- 
stanzen lediglich als Nährstoffe bei der Produktion und dem Abfangen des 
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Wuchsstoffes aus der Wurzelspitze von Bedeutung sind, soll nach Boyszn 
JENSEN die Tatsache sprechen, daB die Dextrose in den Agarwiirfelchen 
durch Mannit ersetzt werden kann, das ,,wohl kaum von der Wurzel- 
spitze verarbeitet wird“. 

Ohne auf die Frage einzugehen, ob das Mannit wirklich von der Wurzel 
als Nährstoff nicht ausgenutzt werden kann, möchte ich hier einige 
Versuchsergebnisse anführen, die dafür sprechen, daß die von Boysen 
JENSEN vorgeschlagene Erklärung kaum zu Recht besteht. 

Ich habe schon in meinen früheren Arbeiten (z. B. CHOLODNY 1924) 
mehrmals darauf hingewiesen, daß die isolierte Wurzelspitze ohne Nähr- 
stoffzufuhr nur eine kurze Zeit lang als wuchsstoffsezernierendes Organ 
funktionieren kann. Hierauf muß zurückgeführt werden, daß die Wurzel- 
spitze meistens einen geringeren physiologischen Effekt hervorruft als 
die Koleoptilspitze, wenn man die erstere bei Versuchen mit dekapitierten 
Wurzeln von Zea (CHOLODNY 1924) oder mit Koleoptilen von 
Avena (CHOLODNY 1928) als Wuchsstoffquelle verwendet. 

Von diesem Standpunkt aus ist wohl die Annahme nahe- 
liegend, daß die Produktion von Wuchsstoff bei isolierten 
Wurzelspitzen merkbar gefördert werden muß, wenn man diese 
künstlich mit notwendigen Nährstoffen versorgt. 

Um diese Annahme zu prüfen, habe ich einige Versuchsreihen 
angestellt, deren Ergebnisse im folgenden kurz beschrieben sind. 

Zunächst habe ich untersucht, wie die Nährstoffzufuhr auf 
die Wuchsstoffproduktion von frisch abgeschnittenen Wurzel- 
spitzen einwirkt. Zu diesem Zweck setzte ich dekapitierten Avena- 
Koleoptilen in der schon oben beschriebenen Weise (8. 518) einseitig 
Wurzelspitzen von Zea mays auf und brachte danach auf dem apikalen 
Ende jeder Spitze ein Trépfchen Nährgelatine an, wie dies auf Abb. 5 
gezeigt ist. Das aus dem Koleoptilstumpf hervorragende Papierstreifchen 
muß bei diesen Versuchen ziemlich lang sein, damit das Gelatinetrépfchen 
mit einem beträchtlichen Teil seiner Oberfläche dem Papier angeklebt 
werden kann. Man muß auch darauf achten, daß nicht die ganze Ober- 
fläche der Wurzelspitze mit Gelatine überzogen wird, weil dadurch die 
Atmung beträchtlich gehemmt wird. 

Die für diese Versuche angewandte Nährgelatine enthielt 10—15% 
Gelatine und 5—10% Glukose (manchmal auch etwa 1% Asparagin), die 
unter Erwärmung in der 2—4mal verdünnten Knopschen Lösung gelöst 
wurden. Es zeigte sich, daß die Konzentration der Komponente dieses 
Nährbodens (in den angegebenen Grenzen) keinen merkbaren Einfluß 
auf die Ergebnisse der Versuche hat. 

Gleichzeitig mit den Wurzelspitzen und Nährgelatine tragenden 
Koleoptilstümpfen wurde in dieselbe feuchte Kammer eine Anzahl von 
dekapitierten Koleoptilen gebracht, denen ebensolche Wurzelspitzen ohne 
Nährgelatine einseitig aufgesetzt worden waren. 





Abb. 5. 
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Zahlreiche solche Versuche haben gezeigt, daß während der ersten 
3—4 Stunden kein merkbarer Unterschied zwischen den Koleoptilen mit 
und ohne Nährgelatine zu beobachten ist. Abb. 6 veranschaulicht das 
Ergebnis eines typischen Versuchs. Hier sind Koleoptilstümpfe ab- 
gebildet, die während 31/, Stunden 
bei 20°C in der feuchten Kammer 
verweilt hatten. 

Somit sind wir berechtigt zu 
schließen, daß die Wuchsstoff- 
bildung bei frisch abgeschnitte- 
nen Wurzelspitzen mit und ohne 
Nährgelatine ganz gleich ist. 

Anders steht es mit Wurzel- 
spitzen, die, nachdem sie vorher 
5 bis 6 Stunden in der feuchten 
Kammer im Kontakt mit Koleo- 
ptilstümpfen verweilt haben, wie- 
der auf anderen soeben dekapi- 
tierten Avena - Koleoptilen ein- 
seitig angebracht werden. Man 
kann die Wurzelspitzen ohne 
Schwierigkeit auf neue Koleo- 
ptilstümpfe übertragen, indem 
man die Papierstreifchen mit den 
angeklebten Wurzelspitzen mittels 
einer feinen Pinzette herauszieht und abermals in frisch hergestellte 
Koleoptilstümpfe einsteckt. Bei solchen Versuchen rufen mit Nährgelatine 
überzogene Wurzelspitzen stets schon nach 1!1/,—2 Stunden deutliche 
negative Krümmungen hervor, die zeigen, daß diese Spitzen die etwa 
normale Wuchsstoffmenge ausscheiden. Demgegenüber bilden Koleoptil- 
stümpfe, welche Wurzelspitzen ohne Nährgelatine tragen, gar keine oder 
nur recht schwache Krümmungen. 

Dieser Unterschied ist wohl am einfachsten dadurch zu erklären, 
daß isolierte Wurzelspitzen von Zea mays, denen keine Nährstoffe zu- 
geführt werden, nach 5—6 Stunden schon völlig erschöpft sind und nur 
ganz geringe Wuchsstoffmengen produzieren können, die meistens nicht 
hinreichen, um merkbare Krümmungen zu verursachen. 

Abb. 7 zeigt das Ergebnis eines Versuchs mit wiederholt aufgesetzten 
Wurzelspitzen von Zea mays, die vorher 6 Stunden lang mit dekapitierten 
Avena-Koleoptilen in einseitiger Berührung gewesen waren und dabei 
Krümmungen erzeugt haben, welche bei allen Koleoptilen, mit und ohne 
Nährgelatine, ungefähr die gleiche Intensität hatten. Nun sind auf der 
21/, Stunden nach dem wiederholten Aufsetzen aufgenommenen Photo- 
graphie deutliche Krümmungen bei sämtlichen mit Nährgelatine ver- 





Abb. 6. 
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sehenen Koleoptilen sichtbar, während von den Koleoptilstiimpfen, die 
Wurzelspitzen ohne Nährgelatine tragen, vier ganz gerade sind und nur 
der eine eine recht schwache negative Krümmung aufweist 1. 

Wenn man nun mit Nährgelatine überzogene Wurzelspitzen noch für 
einige Zeit in der feuchten Kam- 
mer beläßt, so zeigen sie einen 
merkbaren Zuwachs und bilden 
deutliche geotropische Krümmun- 
gen. Hieraus ist zu schließen, daß 
die in der Gelatine vorhandenen 
Nährstoffe in der Tat ein normales 
Leben und Funktionieren der iso- 
lierten Wurzelspitzen ermöglichen. 

Ich glaube, daß die in diesem 
Kapitel beschriebenen Versuche 
Veranlassung geben, auch BoysEN 
JENSENs Versuchsergebnisse dahin 
zu deuten, daß der von ihm an- 
gewandte Dextroseagar nicht durch 
seine physikalischen Eigenschaf- 
ten, sondern lediglich als Nährstoff- 
quelle für isolierte Wurzelspitzen 
gewirkt hat. Abb. 7. 


IV. 

Betrachtet man die Wurzelspitze als das Organ, in welchem sich 
das Wuchshormon bildet, so liegt es nahe, anzunehmen, daß dieser 
Stoff von der Spitze aus in die Streckungszone geleitet wird. Auf dieser 
Annahme beruhen die Ansichten über die hormonale Regulierung des 
Wachstums bei Wurzeln, die ich seit 1924 vertrete. 

Einige Beobachtungen über unverletzte Maiswurzeln, die mit einer 
überschüssigen Menge Wuchshormon aus Koleoptilspitzen der gleichen 
Pflanze versorgt wurden (CHOLODNY 1931), sprechen dafür, daß der 
Wuchsstoff in der Wurzel, ganz ebenso wie in der Koleoptile, nur basal- 
wärts, d.h. polar transportiert werden kann. 

In letzter Zeit treten einige Autoren gegen diese Ansichten auf. 
F. W. Went (1932) weist darauf hin, daß ein Transport von Wuchs- 
stoff von der Wurzelspitze nach oben nicht im Einklang mit den von 
ihm entwickelten Polaritätsbetrachtungen wäre: „Es wäre eher zu 
erwarten, daß Wuchsstoff vom Wurzelhals zur wachsenden Zone als 
umgekehrt transportiert wird. Alle beobachteten Erscheinungen ... 
sind aber erklärlich, falls wir annehmen, daß von den oberirdischen 

1 Auf Abb. 7 in der unteren Reihe sind die Wurzelspitzen bei den zwei äußeren 


Koleoptilen (rechts und links) während der mit dem Photographieren verbundenen 
Manipulationen ein wenig von ihren Stellen gerückt. 
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Teilen der Pflanze her ständig Wuchsstoff zu den Wurzeln transportiert 
wird. Dieser wird in der wachsenden Zone das Längenwachstum herab- 
setzen und statt dessen Dickenwachstum hervorrufen (CHOLODNY 1931). 
Wird die Wurzel abgeschnitten, so kann der Wuchsstoff wegdiffundieren 
und das Wachstum wird gesteigert. ... Bei jeder Blockierung der 
Wundfläche durch aufgesetzte Wurzelspitzen oder Zylinder wird das 
Wachstum wieder erniedrigt, unabhängig von der Wuchsstoffproduktion 
der aufgeklebten Teile.‘ 

Nach GoRTER (1932) ist der Wuchsstofftransport bei den Wurzeln 
keine polare Erscheinung: ihre Versuche mit Wurzeln von Zea mays sollen 
gezeigt haben, daß das Auxin innerhalb der aus den Wurzeln aus- 
geschnittenen Zylinder sowohl basipetal als basifugal diffundieren kann. 
Aus einigen Versuchen von Hert (1931) läßt sich gleichfalls der Schluß 
ziehen, daß der sich in der Wurzelspitze bildende Wuchsstoff in den 
Wurzelzylindern nicht nur basipetal, sondern auch basifugal geleitet wird. 

Went stützt sich in seinen Überlegungen auf die Angaben von 
BÜNNING (1928), der gezeigt habe, daß nicht nur isolierte Wurzelspitzen, 
sondern auch Wurzelzylinder das Wachstum von dekapitierten Wurzeln 
erheblich herabsetzen, wenn man sie diesen aufklebt. Leider ist dem 
Verfasser offenbar meine später erschienene Arbeit (CHOLODNY 1929) un- 
bekannt geblieben, in welcher ich die Bünntssschen Versuche nach- 
geprüft habe: ich konnte seine Ergebnisse nicht bestätigen. 

Kaum brauche ich hier auch ausführlich auf die Wentsche Blockie- 
rungshypothese einzugehen. Es ist zu bedauern, daß der Verfasser 
nicht erörtert hat, wie der Wuchsstoff aus einer in der feuchten Kammer 
wachsenden, also mit Luft umgebenen dekapitierten Wurzel ,,weg- 
diffundieren‘ kann. Wenn nun doch dieser an sich wenig wahrschein- 
liche Vorgang in der Tat stattfindet, so wäre wohl zu erwarten, daß 
eine Blockierung der Wundfläche und demzufolge auch eine Herab- 
setzung des Wachstums nicht nur durch eine aufgeklebte Spitze bzw. 
einen Wurzelzylinder, sondern auch durch beliebige andere Gegenstände, 
die man der geköpften Wurzel aufklebt (z. B. Gelatine oder Agarwürfel- 
chen u. dgl.) zu erreichen wären. Daß dem nicht so ist, ist jedem gut 
bekannt, der Gelegenheit hatte, solche Versuche etwa als Kontrolle 
anzustellen. 

GORTER (1932) untersuchte die Wuchsstoffleitung in der Wurzel 
von Zea mays derart, daß sie etwa 2 mm lange Wurzelzylinder in einer 
feuchten Kammer vertikal zwischen zwei Agarblöckchen brachte, von 
denen nur das obere Wuchsstoff (Auxin) enthielt. Dieses wuchsstoff- 
haltige Agarblöckchen berührte in einigen Versuchen die apikale, in 
anderen die basale Wundfläche des Zylinders, der bald normal, bald 
invers gestellt wurde. Es wurde dann nach bestimmten Zeitintervallen 
der Wuchsstoffgehalt der unteren Agarblöckchen in üblicher Weise 
mittels einseitigen Aufsetzens auf dekapitierte Avena - Koleoptilen 
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gemessen und hieraus auf die Intensität und Geschwindigkeit des 
Wuchsstofftransports geschlossen. 

Man konnte wohl kaum einen unglücklicheren Weg zur Lösung des 
Problems der Wuchsstoffleitung bei der Wurzel einschlagen. Wie schon 
erwähnt, wurde bei der Versuchsanordnung von GORTER das wuchsstoff- 
haltige Agarblöckchen immer über dem Zylinder angebracht. Somit 
konnte die Schwerkraft bei der Auxinleitung eine nicht unbeträchtliche 
Rolle spielen, da sie unvermeidlich das Herabfließen des Wassers an der 
Wurzeloberfläche von dem oberen Agarblöckchen nach dem unteren 
hervorrufen mußte. Auch kapillare Erscheinungen konnten zur Aus- 
breitung von Wuchsstoff beitragen. Zwar rechnet die Verfasserin auch 
mit dieser Möglichkeit: „Weil man sicher sein muß, daß an der Seiten- 
fläche des Wurzelzylinders kein Wasser anhaftet, habe ich alle Wurzeln 
vor dem Ausschneiden des Zylinders sorgfältig mit Filtrierpapier ab- 
getrocknet. Auch die Agarblöckchen, sowohl über als auch unter dem 
Zylinderchen, müssen ganz trocken sein. Ist dies nicht der Fall, so soll 
die Diffusion von Wuchsstoff durch die kapillare Wasserschicht um das 
Zylinderchen herum stattfinden.‘ Bei dem Abtrocknen darf man jedoch 
eine gewisse Grenze nicht überschreiten, weil , für die Transportversuche 
von großer Bedeutung ist, daß die Wurzelzylinder völlig turgeszent sind“. 
Da nun GORTER sich bei ihren Versuchen fast ausschließlich der Zylinder 
aus der Wachstumsregion (meistens schnitt sie die Zone 2—4 mm von der 
Spitze aus) der Wurzel bediente, deren Zellen noch völlig wasserpermeabel 
sind, so ist es wohl recht zweifelhaft, ob durch das Abtrocknen der Wurzel 
mittels Filtrierpapier der erwünschte Effekt erreicht werden konnte. 

Außerdem gibt bekanntlich frisch hergestelltes Agar mit der Zeit 
etwas Wasser ab, das die leicht benetzbare Oberfläche der Wurzel- 
zylinder bei den GoRTERschen Versuchen überziehen und den Wuchsstoff 
mittransportieren konnte. 

Es ist interessant, daß die aus älteren Teilen der Wurzel heraus- 
geschnittenen Zylinderchen (50—60 mm von der Wurzelspitze entfernt) bei 
GORTER meistens gar keine Leitung des Wuchsstoffes zeigten, was wohl 
gerade auf die anatomischen Veränderungen der oberflächlichen Zellen- 
schicht der Wurzel in dieser Zone zurückgeführt werden kann. 

Sollte nun das Wuchshormon durch die älteren Teile der Wurzel in 
der Tat nicht passieren können, so wäre es wohl recht schwierig, diese 
Tatsache mit der von GORTER sowie von WENT vertretenen Ansicht in 
Einklang zu bringen, daß der Wuchsstoff aus dem Samen in die Wurzel 
und in dieser apikalwärts transportiert wird. 

Wie schon erwähnt, finden wir auch in der Arbeit von Heıpr (1931) 
einige Angaben, die anscheinend dafür sprechen, daß der von der Wurzel- 
spitze ausgeschiedene Wuchsstoff nicht nur basal-, sondern auch apikal- 
warts in die Streckungszone der Wurzel eindringen kann. Heıpr unter- 
suchte das Wachstum verschiedener Teile der Keimpflanzen von Sinapis 
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alba, die er isoliert oder in Kontakt miteinander in der feuchten Kammer 
auf der Oberfläche von nahrstofffreiem, nur Leitungswasser enthaltendem 
Agar kultivierte. Bei einigen Versuchen wurde die Wurzelspitze auf die 
apikale, bei anderen auf die basale Wundfläche der isolierten Streckungs- 
zone desselben Organs gesetzt. Bei beiden Versuchsreihen lieB sich ein 
hemmender EinfluB des Spitzenstückes auf das Wachstum der Streckungs- 
zone erkennen, und zwar in dem gleichen Maß. 

Nun berührten bei den Versuchen Heıprs die Streckungszone und 
die Spitze der Wurzel mit ihrer Seitenfläche den Agar. Somit konnte 
der Wuchsstoff aus der Wurzelspitze in die Streckungszone nicht nur 
unmittelbar durch die Wundfläche, sondern auch durch die wasser- 
haltigen Kapillarräume zwischen der Wurzel- und Agaroberfläche ein- 
dringen. Daß auch innerhalb des Agarbodens eine Diffusion des Wuchs- 
stoffes stattfinden konnte, ist ohne weiteres klar. 

Wir sehen, daß weder die Versuche von GORTER, noch diejenigen 
von HET uns den Beweis erbracht haben, daß der Wuchsstoff in der 
Wachstumsregion der Wurzel in der Tat sowohl basal- als auch apikal- 
wärts transportiert werden kann. Deshalb schien es mir wichtig, auch 
einige eigene Versuche in dieser Richtung anzustellen. 

Ich verfuhr derart, daß ich zunächst eine Anzahl von Maiswurzeln 
dekapitierte und danach deren ganze Streckungszone abtrug. Die etwa 
8 mm langen Wurzelabschnitte wurden in eine dünne Korkplatte mit 
runden Löchern, deren Durchmesser ein wenig den der Wurzeln übertraf, 
derart eingesteckt, daß an beiden Seiten der Korkplatte ungefähr gleich 
lange Wurzelteile hervorragten. Danach setzte ich den Streckungszonen 
Koleoptilspitzen von Zea mays auf, und zwar bei der einen Hälfte der 
Wurzeln die Spitzen auf die apikalen, bei der anderen auf die basalen 
Schnittflächen. 

Die mit Koleoptilspitzen versehenen Streckungszonen der Wurzeln 
wurden in die feuchte Kammer in horizontaler Lage gebracht. Es sei 
bemerkt, daß sämtliche Keimpflanzen vor der Operation für etwa 15 Min. 
ins Wasser getaucht und dann mit Filtrierpapier ein wenig abgetrocknet 
worden waren. 

Schon nach etwa 5 Stunden kam ein deutlicher Unterschied zwischen 
den Wurzelabschnitten mit apikal und basal aufgesetzten Spitzen zum 
Vorschein. Und zwar zeigten alle Streckungszonen der ersten Reihe schöne 
geotropische Krümmungen, während man bei denjenigen der zweiten 
Reihe in keinem einzigen Fall eine auch nur schwache geotropische Re- 
aktion beobachten konnte. Auf Abb.8 ist das Ergebnis eines solchen 
Versuchs (5 Stunden nach dessen Beginn) abgebildet*. Im Laufe 
weiterer 8—10 Stunden kam der Unterschied zwischen den beiden Gruppen 
von Streckungszonen noch deutlicher zum Vorschein, da bei der ersten 


1 Oben drei Streckungszonen von Maiswurzeln mit basal-, unten drei solche mit 
apikal aufgesetzten Koleoptilspitzen. 
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die Wurzeln noch etwas stärker gekrümmt, bei den letzteren dagegen 
ganz gerade geblieben waren. 

Schon aus diesen Versuchsergebnissen läßt sich der Schluß ziehen, 
daß der Wuchsstoff in der Streckungszone der Wurzel nur basalwärts 
transportiert wird. Denn durch meine früheren Untersuchungen (1924) 
ist ja endgültig bewiesen, daß die Wurzel nur in dem Fall auf die Geo- 
induktion mit einer Krümmung reagieren kann, wenn sie den Wuchsstoff 
aus der eigenen Spitze oder aus einer anderen Quelle erhält, und wenn dieser 
in die Streckungszone gelangt. Würde nun der Wuchsstoff auch in der 
entgegengesetzten Richtung, d. h. apikalwärts, passieren, so hätten wohl 
auch die an ihren basalen Wundflächen mit Koleoptilspitzen ausgerüsteten 
Wurzelabschnitte geotropische Krümmungen auf- 
weisen müssen. 

Das Eindringen des Wuchsstoffes in die Streckungs- 
zone der Wurzel äußert sich bekanntlich noch in einer 
Wachstumshemmung (CHOLODNY 1926 ; NIELSEN 1930). 
Nun konnte ich auch diese Erscheinung nur bei solehen 
Wurzelabschnitten beobachten, die die Koleoptilspitze 
an ihrer apikalen Wundfläche trugen. In einem meiner 
Versuche zeigten die Streckungszonen mit basal auf- 
gesetzten Koleoptilspitzen während 8 Stunden bei 18°C 
einen Zuwachs von 27% ihrer ursprünglichen Länge; 
bei denjenigen mit Koleoptilspitzen an der apikalen 
Wundfläche betrug der Zuwachs unter denselben Be- 
dingungen nur 22%. Bei einem anderen Versuch wur- 
den Zuwachse (bei 16°C) von 14% und 9% beobachtet. 

Aus diesen einfachen Versuchen sind wir meines Erachtens berechtigt 
zu schließen, daß der -Wuchsstofftransport in der Wurzel ganz ebenso 
wie in der Koleoptile eine polare Erscheinung ist, und daß das Wuchs- 
hormon in die Streckungszone dieses Organs nur basalwärts eindringen 
kann. 





Abb. 8. 


Zusammenfassung. 


1. Es wurde eine Reihe von Versuchen mit isolierten und vom Pri- 
mordialblatt befreiten dekapitierten Avena-Koleoptilen angestellt, denen 
Wurzelspitzen von Zea mays einseitig aufgesetzt worden waren. Es hat sich 
herausgestellt, daß solche Koleoptilen bei 20—25° C im Laufe von l/, bis 
2 Stunden immer deutliche negative Kriimmungen bilden. 

2. Setzte man dekapitierten Avena-Koleoptilen je zwei Spitzen auf, 
und zwar an der einen Seite die eigene, an der anderen die der Maiswurzel, 
so bildeten sie in einigen Fällen keine Krümmungen, in anderen krümmten 
sie sich nach der mit der Wurzelspitze versehenen Seite hin, wobei die 
Intensität der Krümmung derjenigen der Kontrollkoleoptilen (mit der 
Koleoptilspitze allein) beträchtlich nachstand. 











330 N. Cholodny. 


3. Aus diesen Versuchsergebnissen läßt sich schließen, daß isolierte 
Wurzelspitzen von Zea mays eine Wuchsstcffmenge ausscheiden, die der 
von Avena -Koleoptilspitzen produzierten nicht ansehnlich nachsteht. 

4. Zwischen den Spitzen von jüngeren und älteren Maiswurzeln 
wurde kein merkbarer Unterschied in der Wuchsstoffbildung beobachtet. 

5. Isolierte Wurzelspitzen von anderen untersuchten Pflanzen riefen 
bei Avena-Koleoptilen entweder keine (Lupinus angustifolius) oder nur 
schwache (Cucurbita pepo, Helianthus annuus) negative Krümmungen 
hervor. Hieraus kann auf eine relative Spezifität des Wurzelhormons 
geschlossen werden. 

6. Um die in 1. und 2. zusammengefaßten Ergebnisse immer mit 
Sicherheit zu erzielen, muß man unbedingt dafür sorgen, daß zwischen 
den Schnittflächen der Koleoptile und der aufgesetzten Wurzelspitze 
ein genügender Kontakt besteht. Durch eine zu geringe Kontaktfläche 
sind die negativen Ergebnisse analoger Versuche von anderen Forschern 
(GortER 1932; BoysEen JENSEN 1933) zu erklären. 

7. Isolierte Wurzelspitzen von Zea mays behalten nur kurze Zeit 
(5—6 Stunden) ihre Fahigkeit zur Wuchsstoffproduktion. Wenn man 
aber diese Spitzen mit den notwendigen Nährstoffen versorgt, so ver- 
mögen sie auch nach Ablauf dieser Zeit noch beträchtliche Mengen Wuchs- 
hormon auszuscheiden. 

8. Der vor kurzem beschriebene (BOYSEN JENSEN 1933) günstige 
Einfluß von Dextroseagar auf die Wuchsstoffproduktion der Wurzel- 
spitzen ist nicht auf die physikalischen Eigenschaften dieses Agars, 
sondern auf dessen Nährwert zurückzuführen. 

9. Setzt man auf die apikale Schnittfläche von isolierten Streckungs- 
zonen von Maiswurzeln Koleoptilspitzen derselben Pflanze, und bringt 
man sie horizontal in die feuchte Kammer, so bilden sie nach einiger 
Zeit deutliche positiv geotropische Krümmungen und zeigen eine 
merkbare Hemmung des Wachstums. Bei den Streckungszonen mit 
basal angebrachten Koleoptilspitzen wurden weder geotropische 
Krümmungen, noch eine Wachstumshemmung beobachtet. 

10. Hieraus läßt sich schließen, daß das Wuchshormon in die 
Streckungszone der Wurzel nur polar, und zwar basalwärts, ein- 
dringen kann. 
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UNTERSUCHUNGEN UBER METACHROMATISCHE 
FARBUNGEN VON PFLANZENGEWEBEN. 


U. BASISCHE FARBSTOFFE. 
(Zugleich ein Beitrag zur Kenntnis der physikochemischen Eigenschaften der 
pflanzlichen Zellwand.) 
Von 


A. Tu. Czasa 
(Berlin-Dahlem). 


Mit 7 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 17. Dezember 1933.) 
I. Einleitung. 

Konnte in meiner ersten Abhandlung über Metachromasie die Analyse 
der Erscheinungen für substantive Farbstoffe durchgeführt werden, 
so wurde damals schon darauf hingewiesen, daß auch basische Farbstoffe 
die gleiche Eigentümlichkeit zeigen. Verschiedene Anfärbung von ver- 
schiedenen Gewebepartien mit einem einheitlichen basischen Farbstoff 
ist für eine Reihe von Farbstoffen schen bekannt. L. MicHaEtts (1903) 
hat sich eingehender mit der Metachromasie einiger Triphenylmethan- 
farbstoffe (Dahlia, Gentianaviolett), Thiazine (Thionin, Toluidinblau) 
und Oxazine (Oxonin, Cresylviolett) beschäftigt. Für Methylviolett, 
Thionin, Toluidinblau, Neutralrot und Safranin liegen Untersuchungen 
von Fr. C. C. Hansen (1908) vor und für das Toluidinblau von H.ScHwArz 
und E. HERRMANN (1922), ohne daß man bis heute zu einer befriedigenden 
Erklärung dieser höchst merkwürdigen Erscheinung gelangt wäre. Die 
im folgenden beschriebenen Versuche sind an den gleichen Objekten aus- 
geführt worden, wie diejenigen mit den substantiven Farbstoffen meiner 
früheren Veröffentlichung. Es handelt sich also auch für die basischen 
Farbstoffe um Färbungen fixierter oder toter Gewebe. An fixierten Ge- 
weben sind auch von den obengenannten Forschern Versuche ausgeführt 
worden, alle jedoch an tierischen Objekten. Sie werden später im einzelnen 
noch zu besprechen sein. Von anderer Seite ist fernerhin über zahl- 
reiche Versuche auch mit basischen Farbstoffen berichtet worden, so 
vor allem in mehreren Arbeiten von R. KELLER u. a., die aber alle 
am lebenden Gewebe angestellt wurden. Da sich die Versuche von 
R. KELLER in erster Linie auf die Färbung des Zellinhaltes beziehen 
und für diese ganz andere Verhältnisse vorliegen als für die von mir 
untersuchten Zellwände, so werde ich in diesem Zusammenhange nicht 
auf die Ergebnisse R. KELLERs u.a. eingehen. 

Obwohl es sich bei den im folgenden behandelten Untersuchungen 
in erster Linie um rein physikochemische Fragen handelt, nämlich um die 
Kinetik der Adsorption von künstlichen organischen Farbstoffen an 
Körpern mit hochentwickelter Oberfläche, so dürfen sie dennoch das 
Interesse des Pflanzenphysiologen beanspruchen. Das verbindende Glied 
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zwischen den beiden Gebieten ist die große Oberfläche. Bei den physiko- 
chemischen Modellen als äußere Oberfläche gestaltet, wird sie beim 
pflanzlichen Objekt zur hochentwickelten inneren Oberfläche der Zellwand, 
für die ganz entsprechende Gesetzmäßigkeiten Gültigkeit haben. Diese 
können für den Ablauf vieler Teilvorgänge an den Pflanzenzellen nicht ohne 


Einfluß sein. 
II. Die untersuchten Farbstoffe. 

Schon die Vorprüfung mehrerer basischer Farbstoffe hatte Ver- 
schiedenheiten im färberischen Verhalten gegenüber den Zellwänden 
ergeben. Daher wurden die Versuche mit einer möglichst großen Zahl 
von insgesamt 56 basischen Farbstoffen durchgeführt, welche in der 


Tabelle 1 zusammengestellt sind. 


Tabelle 1. Liste der verwendeten Farbstoffe. 


I. Thiazolfarbstoffe 29 Anisolin 3B (= Rhodamin 
1 Thioflavin T (= Methylengelb H) 3B) 
II. Azofarbstoffe IV. Azinfarbstoffe 
2 Chrysoidin 30 Neutralviolett 
3 Janusgrün 31 Neutralrot (= Toluylenrot) 
4 Janusgelb 6 B 32 Neutralblau 
5 Janusrot B 33 Basler Blau R 
6 Bismarckbraun 34 Safranin O 
7 Vesuvin 35 Methylengrau 
8 Janusbraun B 36 Methylenviolett 
37 Mauvein 
III. Carboniumfarbstoffe 38 Indazin M 
a) Auramine 39 Magdalarot 
9 Auramin 40 Echtneublau 
b) Triphenylmethanfarb- V. Ozazinfarbstoffe 
atetie 41 Capriblau 
10 Hagen 42 Brillanteresylblau 
oe 43 Cresylechtviolett 
_ nr 44 Neublau R (— Naphthylen- 
13 Rennie ‘ blau R) 
14 Gentianaviolett (Gemisch) 45 Nilblau A (= Nilblausulfat) 
bs Ri 8 46 Nilblau B (= Nilblauchlor- 
16 Neufuchsin hydrat) 
17 Fuchsin essigsauer 
18 Dahlia VI. Thiazinfarbstoffe 
19 Krystallviolett 47 Methylenblau 
20 Methylviolett 6 B 48 Methylengriin 
21 Äthylviolett 49 Thionin 
22 Methylgriin 50 Thioninblau 
23 Jodgriin 51 Toluidinblau 
36 Vikiesiabion VII. Acridinfarbstoffe 
28 Rene 52 Acridingelb 
c) Xanthonfarbstoffe 53 Acridinorange 
26 Pyronin 54 Benzoflavin 
27 Acridinrot 55 Chrysanilin S 
28 Rhodamin G 56 Diamantphosphin R 
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Der Zustand der wäßrigen Farblösungen. 

Aus dem Beispiel der substantiven Farbstoffe geht zur Genüge 
hervor, von welcher Bedeutung die Kenntnis der physikalisch-chemischen 
Eigenschaften der Farblösungen für die Analyse des Färbevorganges 
sein kann. In meiner Untersuchung der Haarmembranen (1930) hatte 
ich ferner gezeigt, daß auch basische Farbstoffe in destilliertem Wasser 
sehr wohl kolloide Lösungen zu bilden vermögen. Es wurden daher die 
wäßrigen Lösungen sämtlicher verwendeten Farbstoffe auf ihren Dis- 
persitätsgrad untersucht. Die Tabelle 2 bringt daher zunächst einmal 
das Ergebnis der Ultrafiltration sämtlicher geprüften Farbstoffe in 
0,01%igen wäßrigen Lösungen. 














Tabelle 2. 
Ultrafiltrationsanalyse der verwendeten basischen Farbstoffe. 
Ultra- 
Farbstoff feinfilter Deistsichügen 
Minuten 
I. Thiazolfarbstoffe 
Re à RT, 260 Glatt hindurch 
II. Azofarbstoffe 
2 OR |. a oa 260 Glatt hindurch 
Se me “+ : 225 Nicht 
160 Nicht 
117 Gut hindurch 
4 Janusgelb 6 B 200 Nicht 
117 MaBig gut hindurch 
Sr. een 250 Mäßig gut hindurch 
6 Bismarckbraun...... . 200 Mäßig gut hindurch 
AL 200 Glatt hindurch 
8 JanusbraunB . . . . . .. 130 Glatt hindurch 
III. Carboniumfarbstoffe 
a) Auramine 
9 Auramin (Chlorhydrat). . . . 160 Glatt hindurch 
b) Triphenylmethanfarbstoffe 
10 Malachitgrün . . . . . . . . 260 Glatt hindurch 
11 Brillantgrün . . . . . . .. 200 Glatt hindurch 
12 Fouine: See dat ih 260 Glatt hindurch 
Round. 4h. x 260 Glatt hindurch 
14 Gentianaviolett . . . . . . . 230 Spurenweise 
15 Parafuchsin ........ 260 Glatt hindurch 
16 Neufuchsin. . . . .: . . . . 250 Glatt hindurch 
17 Fuchsin essigsauer . . . . . 230 Glatt hindurch 
18 DEBEE unis) ue >. . 230 Spurenweise 
160 Mäßig gut 
19 Krystallviolett ....... 250 Mäßig gut 
20 Methylviolett 6 B 260 Mäßig gut 
21 Athylviolett ........ 230 Glatt hindurch 
22 Methylgrün ........ 260 Glatt hindurch 
28: Joie SE! LUN, 260 Mäßig gut 
230 MaBig gut 


Pianta Bd. 21. 36 
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Ultra- 
Farbstoff feinfilter Bemerkungen 
Minuten 
24 Viktoriablau . . . . . . . . 105 Ultrafiltrat hellrot, später 
bläulich 
25 Nachtblau . . . . . . . . . 130 Nicht 
c) Xanthonfarbstoffe 110 Nicht 
26 Pyronin . . . . . . . . . . 230 Spurenweise 
27 Acridinrot . . . . . . . . . 230 Glatt hindurch 
28 RhodaminG........ 250 Glatt hindurch 
29 Anisolin 3B (= Rhodamin 3B) 260 Glatt hindurch 
IV. Azinfarbstoffe 
30 Neutralviolett . . . . . . . 200 Glatt hindurch 
31 Neutralrot (= Toluylenrot) 260 Glatt hindurch (gelb!) 
32 Neutralblau . . . . . . . . 200 MaBig gut 
33 Basler BauR ....... 160 Mäßig gut 
34 SafrannO......... 230 Glatt hindurch 
35 Methylengrau . . . . . .. 100 Spurenweise 
80 äßig gut 
36 Methylenviolett . . . . . . . 260 Glatt hindurch 
37 Mauven.......... 110 Nicht 
70 Mäßig gut 
38 IndazinM......... 200 Spurenweise 
130 MaBig gut 
39 oe. = wae 4 te bs 260 Glatt hindurch 
40 Echtneublau ........ 200 Mäßig gut 
V. Oxazinfarbstoffe 
41 Capriblau ......... 200 Glatt hindurch 
42 Brillantcresylblau..... . 200 Glatt hindurch 
43 Cresylechtviolett . . . . . . 260 MaBig gut 
44 Neublau R(- Na thylenblauR) 200 Glatt hindurch 
45 Nilblau A (Sulfat) ..... 260 Mäßig gut 
46 Nilblau B (Chlorhydrat) . . . 260 Nicht 
130 Nicht 
110 Gut hindurch 
VI. Thiazinfarbstoffe 
47 Methylenblau........ 260 Mäßig gut 
48 Methylengrün ....... 250 Glatt hindurch 
49 Thionin .......... 230 Mäßig gut 
50 Thioninblau ........ 250 Glatt hindurch 
51 Toluidinblau ........ 200 Mäßig gut 
VII. Acridinfarbstoffe 
52 Acridingelb ........ 230 Glatt hindurch 
53 Acridinorange ....... 260 Glatt hindurch 
54 Benzoflavin ........ 260 Spurenweise 
200 MaBig gut 
55 Chrysanilin S. ....... 260 Glatt hindurch 
56 Di tphosphin . ..... 250 Glatt hindurch 


Die Versuche wurden mit den Ultrafeinfiltern nach R. Zsicmonpy 
von gleicher Provenienz wie in meinen früheren Farbstoffversuchen 
durchgeführt bei 0—5 mm Hg-Druck. Die Lösungen wurden dazu mit 
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gewohnlichem destilliertem Wasser bei Zimmertemperatur angesetzt, nur 
Mauvein wurde durch Kochen gelést. Das Wasser enthielt also Luft und 
damit auch CO, gelöst. Die Ultrafiltration der Farbstofflösungen, siehe 
Tabelle 2, bringt im großen und ganzen keine Überraschung. Bemerkens- 
wert ist die Tatsache, daß weitaus die Mehrzahl der frischen Lösungen 
der basischen Farbstoffe einen sehr hohen Zerteilungsgrad zeigen, auch 
wenn sie nur bei Zimmertemperatur gelöst werden. Nur wenige Ver- 
treter zeigen merkliche Kolloidität ihrer Lösungen. Es sind das die 
Farbstoffe Viktoriablau, Nachtblau, Methylengrau und Mauvein. Da 
der Kolloidzustand der Lösungen ganz allgemein für die Permeabilität 
bzw. für die Anfärbung der Zellwände von Bedeutung sein kann, wie 
früher gezeigt wurde (Czasa 1930), so muß auf diese Farbstoffe besonders 
eingegangen werden. 

Viktoriablau. Unter den wenigen in wäßriger Lösung stark kolloiden 
basischen Farbstoffen nimmt das Viktoriablau insofern eine besondere 
Stellung ein, als es stark polydispers ist. Diese Polydispersie aber 
gleicht derjenigen der substantiven Farbstoffe: die höchstdisperse 
Phase zeigt Hypsochromie, erscheint also rot. Bei Ultrafiltration mit 
einem 105-Minuten-Filter geht ein hellrotes Ultrafiltrat hindurch, das 
bei längerer Filtrationsdauer mehr und mehr nach Blau umschlägt; 
die verschiedenen Fraktionen sind also durch kontinuierlichen Übergang 
der Teilchengröße miteinander verbunden. 

Hier müßte natürlich die Frage aufgeworfen\werden, weshalb dieser 
polydisperse basische Farbstoff nicht nach dem Prinzip der früher 
untersuchten substantiven metachromatisch zu färben imstande ist, 
obwohl er seinem Kolloidzustande entsprechend dieselben Bedingungen 
erfüllt. Die Antwort auf diese Frage ergibt sich aus der ermittelten 
relativen Teilchengröße. der Farbstoffe. Die dichteren Lignin-, Kutin- 
(und Suberin-)Wände werden mit der Farbe derjenigen Partikeln an- 
gefärbt, die durch ein 100- und mehr Minuten-Filter hindurchgehen. 
Da nun beim Viktoriablau außer den roten auch genügend blaue Teil- 
chen vorhanden sind, welche dieser Bedingung genügen, so müssen 
sich auch die dichteren Zellwände blau färben. Das Prinzip der elek- 
tiven Ultrafiltration findet für das Viktoriablau also keine Anwendung. 
Wenn nur die TeilchengréBe andere Verteilung zeigen würde, wenn die 
roten Teilchen kleiner und die blauen größer wären, so müßte dieser 
Farbstoff sich sowohl wie die substantiven als auch wie die basischen 
verhalten, also auf doppelte Weise metachromatisch färben. Welche 
von beiden Möglichkeiten hierbei ausschaltet (nämlich die der sub- 
stantiven Farbstoffe), ergibt sich aus den späteren Erörterungen. 

Nachtblau, Methylenblau, Mauvein. Diese drei kolloiden Farbstoffe 
zeigen bei der Ultrafiltration keine Besonderheiten. Sie gehen nur durch 
Filter mit größeren Poren hindurch, zeigen aber keine Farbverschieden- 
heiten ihrer Kolloidteilchen, was auf nur geringe Größendifferenzen der 

36* 
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Teilchen schließen läßt. Im Färbevorgang macht sich die Kolloiditat 
dieser Farbstoffe auch durch lange Färbezeit bemerkbar. 

Neutralrot. Auch bei der Vakuum-Ultrafiltration von Neutralrot 
macht man die Beobachtung, daß der Farbstoff mit einer anderen 
Farbe durch das Ultrafilter hindurchgeht, als sie die wäßrige Lösung 
zeigt. Das Ultrafiltrat ist gelb, während die zu filtrierende Lösung 
die bekannte himbeerrote Farbe hat und sich das Filter ebenfalls rot 
anfärbt. Läßt man das Ultrafiltrat im Filtergerät stehen, so schlägt 
nach einiger Zeit die Farbe nach Rot um. Den gleichen Farbwechsel 
von Rot nach Gelb erzielt man durch längeres Kochen der wäßrigen 
Lösung, welche beim Stehen an der Luft wieder nach Rot umschlägt. 
Die Umfärbung beim Kochen beruht auf dem Austreiben der Luft-CO,, 
mit deren Rückdiffundieren in die Lösung auch die rote Farbe wieder- 
kehrt. Auf der CO,-Empfindlichkeit der wäßrigen Neutralrotlösung 
beruht auch der Farbwechsel der Lösung, welche unter stark vermindertem 
Luftdruck durch das Ultrafilter hindurchläuft. Mit erneutem CO,-Zutritt 
kehrt auch die rote Farbe wieder. 


III. Die metachromatische Färbung der Zellwände in wäßrigen 
Lösungen basischer Farbstoffe. 

Um der Frage nach der Ursache der Metachromasie mit basischen 
Farbstoffen nachzugehen, war es zunächst notwendig, die Erscheinung 
als solche festzulegen und ihre Verbreitung unter den basischen Farb- 
stoffen zu ermitteln. Es wurden daher Färbungen mit einer größeren 
Reihe von Farbstoffen (Tabelle 3) ausgeführt. Wie im ersten Teil meiner 
Untersuchung über Metachromasie habe ich auch hier die von Frank 
Scuwarz (1924) eingeführten Bezeichnungen der Zellwände als nicht- 
inkrustierte oder Zellinwände (Parenchym- und Kollenchymwände) und als 
inkrustierte (verholzte oder Ligninwände, kutinisierte oder Kutinwände, 
verkorkte oder Suberinwände) Zellwände verwendet. Die verkorkten 
oder Suberinwände wurden im allgemeinen nicht besonders untersucht: 
sie schließen sich in ihrem Verhalten den Kutinwänden meist eng an. 

Die Färbemethode mußte gegen die früher angewendete erheblich 
abgeändert werden. Legt man Gewebeschnitte in eine 0,01%ige wäßrige 
Lösung eines basischen Farbstoffes einige Stunden ein, so zeigt sich, daß 
die Schnitte vollkommen überfärbt sind. Nach Einlagen in destilliertes 
Wasser „bluten‘ sie zwar stark aus, jedoch von Metachromasie ist bei 
dem hohen Farbstoffgehalt der Membranen nichts oder nur wenig zu sehen. 
Die Färbungen gelingen dagegen ganz vorzüglich, wenn man die Gewebe- 
schnitte nur eine bis mehrere Minuten in sehr verdünnte Lösungen einlegt 
und darauf in destilliertem Wasser liegenläßt. Charakteristisch für alle 
Färbungen mit basischen Farbstoffen ist zum Unterschied z. B. gegen die 
früher verwendeten substantiven Farbstoffe die große Geschwindigkeit 
der Anfärbungen. Unter den 56 untersuchten Farbstoffen fanden sich nur 
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Tabelle 3. Färbung der einjahrigen Sprobyuerschnitte von Ilez aquifolium 
mit basischen Farbstoffen in wäßriger Lösung. 


















































Farbe der Färbung der 
Nr Farbstoff wäßrigen = * 
Lösung Zeilinwände wände | wände 
Kollenchym: gelb 
1 | Thioflavin 7 | *°2Wefel-| Parenchym: gelb gelb | gelb 
8 Siebteil: gelb 
Kollenchym: rein gelb 
2 | Chrysoidin nal Parenchym: rein gelb rotbraun | rotbraun 
raun | Siebteil: rein gelb 
a Kollenchym: grünlichblau 
3 | Janusgrün a Parenchym: grinlichblau  |rein blau| rein blau 
“| Siebteil: grünlichblau 
Kollenchym: rotgelb 
4 | Janusgelb 6B | rein gelb | Parenchym: rotgelb rein gelb| rein gelb 
Siebteil: rotgelb 
, Kollenchym: braunlichrot . ’ 
5 | Janusrot B gs Parenchym: bräunlichrot amis name 
TO! | Siebteil: bräunlichrot os 
B kb rot- | Parenchym: gelb. Ibb 
6 | Bismarckbraun s arenchym: ge rotbraun |gelbbraun 
braun | Siebteil: gelb 
| Kollenchym: bräunlichgelb 
7 | Vesuvin gelbbraun| Parenchym: bräunlichgelb | rotbraun | rotbraun 
Siebteil: bräunlichgelb, heller 
Kollenchym: rotbraun rötlich- | rötlich- 
8 | Janusbraun B TREE Parenchym: rotbraun gelb gelb 
Siebteil: rotbraun 
Kollenchym: rein gelb 
9 | Auramin rein gelb| Parenchym: rein gelb rein gelb | rein gelb 
Siebteil: blaßgelb 
à ‘| Kollenchym: blau 
10 | Malachitgrün blau | Parenchym: heller blau blaugrün | blaugriin 
Siebteil: fast farblos 
Fed ban bla bla: blaugrün 
11 | Brillantgrün blaugrün | Parenchym: heller blau ugrün ü 
Siebteil: sehr blaBblau 
Kollenchym : karminrot gelb- 
lich cl “ chi tichig 
; karmin- | Parenchym: karminrot gelb- | stichi stichi 
13 | Fochain rot lich karmin- | karmin- 
Siebteil: karminrot gelblich rot rot 
(blaB) 
” blau- blau- 
be En Kollenchym: gelblichrot stichig | stichig 
13 | Rosanilin + Parenchym: gelblichrot Peer | doute. 
= Siebteil: gelblichrot (blaß) rot a 
— Kollenchym: rotviolett N 
14 | Gentianaviolett à let: Parenchym: hellrotviolett violett | violett 
u Siebteil: farblos 










































































538 A. Th. Czaja: 
Tabelle 3. (Fortsetzung.) 
Farbe der Farbung der 
Nr. Farbstoff wäßrigen L ” K > 
Lösung ment 2 wände wande 
ich Jan: karminrot gelb.) blau. | blau- 
15 | Parafuchsin age D + rat karminrot gelb- es Kar. 
Siebteil: karminrot gelblich | "°* pot 
Kollenchym: karminrot gelb- 
; lich [ blau- blau- 
en | karine 
Siebteil: karminrot gelblich rot rot 
schwach gefärbt 
“ Zn: karminrot gelb-| „7... En. 
chsin essig- | karmin- - : stichig | stichi 
Ts _ medion: karminrot gelb-| \yrmin. | karmi 4 
Siebteil: karminrot gelblich | "0 u. 
Kollenchym: rotviolett 
18 | Dahlia rotviolett | Parenchym: rotviolett violett | violett 
Siebteil: rotviolett, heller 
Kollenchym: rotviolett 
19 | Krystallviolett |rotviolett | Parenchym: rotviolett violett | violett 
Siebteil: rotviolett, heller 
Kollenchym: rotviolett aged ed 
20 | Methylviolett 6Blrotviolett | Parenchym: rotviolett Bia: Le cv 
Siebteil: rotviolett, heller | a 
Kollenchym: rotviolett blau blau 
21 | Athylviolett frotrioloté Parenchym: rotviolett violett- | violett- 
Siebteil: rotviolett, heller stichig | stichig 
Kollenchym: blau 
22 | Methylgrün blau nn Br: perce blaugriin | blaugriin 
: os 
Kollenchym: blaugrün, hell 
23 | Jodgrün blau | Parenchym: blaugrün, hell | blaugrün | blaugriin 
Siebteil: fast farblos 
Kollenchym: rotviolett 
24 | Viktoriablau blau- | Parenchym: rotviolett rw ae ml 
viole Siebteil: rotviolett violett violett 
Kollenchym: rôtlichblau 
25 | Nachtblau rein blau | Parenchym: rôtlichblau rein blau | rein blau 
Siebteil: rôtlichblau 
t . 
F Kollenchym: karminrot, hell : . 
‘ t rosa - < karmin- | karmin- 
26 | Pyronin — Parenchym: karminrot, hell 
Fluores- | Siebteil: farblos 7 
rmi Kollenchym: gelbrot 
27 | Acridinrot ms gel b- Parenchym: gelbrot karmin- | karmin- 
Siebteil: sehr schwach gelb- rot rot 
Fluores- ei 
zenz 
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Tabelle 3. (Fortsetzung.) 
Farbe der Färbung der 
Nr. Farbstoff äßrigen " zn 
‘ios Zellinwände LEA Kai 
F Kollenchym: karminrot ’ . 
28 | Rhodamin G | kermin- | Parenchym: karminrot ae | a 
0% | Siebteil: karminrot = u 
Anisolin 3B |karminrof] Kollenchym: karminrot 1, à 
29 | (=Rhodamin |"Tuores, | Parenchym: i oan der 2! 
3B) uores- | Siebteil: karminrot = ” 
zenz 
Kollenchym: braunrot 
: rot- - rot- rot- 
20. 4Mientealvieiett | tc ale; fetal nr violett | violett 
an der | Kollenchym: gelbrot (stärker . 
31 | Neutralrot Luft rot! or YL: karmin- 
(=Toluylenrot)| karmin- | Parenchym: gelbrot rot 
rot Siebteil: gelbrot 
Kollenchym:. schmutzig rot- 
" hen blau- | blau- 
32 | Neutralblau violett ee schmutzig rot- violett | violett 
Siebteil: schmutzig rotviolett 
- Kollenchym: rötlichblau . . 
33 | Basler Blau R | "Ötlich- | Parenchym: rétlichblau  |""In blau |rein blau 
blau | Siebteil: rötlichblau (heil) | (hell) 
. | Kollenchym: gelbrot ? ‘ 
34 | Safranin O karmin- | Parenchym: gelbrot ne rn “af 
| Siebteil: gelbrot on 
ni a ne 
35 |Methylengrün | blaugrau aces pgp os ay meee glaublau | graublau 
? gelblich 
mm 6 dpt ris a ver ÿ rouages rotviolett 
x | 4 Parenchym: rotviolett (leicht | (leicht 
36 | Methylenviolett [rotviolett | <i teil: rotviolett (schwach | blau- | blau- 
gefärbt) stichig) | stichig) 
u nn ur schmutzig kar- blau- blau- 
37 | Mauvein karmin- | Parenchym: schmutzig kar- stichig | stichig 
rot minrot Zr — 
Siebteil: schmutzig karminrot; 
Kollenchym: violett 
38 | Indazin M violett | Parenchym: rotviolett rein blau |rein blau 
Siebteil: rotviolett 
; Kollenchym: hellkarminrot ‘ N 
39 |Magdalarot | karmin- | Parenchym: hellkarminrot | Karmin- | karmin- 
rot | Siebteil: sehr blaßkarminrot 
Kollenchym: rötlichblau 
40 | Echtneublau rein blau | Parenchym: rötlichblau rein blau |rein blau 














Siebteil: fast farblos 






























































540 A. Th. Czaja: 
Tabelle 3. (Fortsetzung.) 
Farbe der Farbung der 
Nr. Farbstoff wäßrigen 5 : 
- Lösung anne wände wände 
Kollenchym: hellblau 
41 | Capriblau rein blau | Parenchym: fast farblos rein blau | rein blau 
: violett 
42 | Brillanteresyl- | rein blau Parenchym: violett rein blau | rein blau 
i . ” 
tviolett Kollenchym: schmutzig rot rotviolett, 
43 | Cresylechtvi ER Parenchym: schmutzig rot blau spater 
ents Siebteil: schmutzig rot lau 
Neublau R rn ns schmutzig rot- blau- 
blau R) blau | Siebteil: schmutzig rot (heller!) 
. Kollenchym: blauviolett 
45 Wells) rein blau ru ym: en rein blau | rein blau 
i : rotviolett 
, Kollenchym: blauviolett 
46 | Nibleu B ris bn | Parenchym: rOtlichblen [rein blau | rein blau 
(Chlorhydrat) Siebteil: rotviolett 
Kollenchym: blau 
47 | Methylenblau [rein blau Bere: hellblau rein blau | rein blau 
bteil: farblos 
Kollenchym: blau 
48 |Methylengrün |blaugrün ern: blau blaugrün | blaugrün 
: blau 
Kollenchym: blaurot 
49 | Thionin rein blau pega: vet pere) rein blau | rein blau 
i il: rot ( ich) 
Kollenchym: rotviolett (bläu- 
50 | Thioninblau violett nn BR it rein blau | rein blau 
Siebteil: rotviolett 
Kollenchym: rötlichblau 
51 | Toluidinblau rein blau Ze a ome rein blau | rein blau 
iebteil : ichrot 
rein gelb * 
: Kollenchym: rötlichgelb 
cac tgrüner| " . ‘ 
52 | Acridingelb "fy, 50g. | Parenchym: rötlichgelb rein gelb | rein gelb 
zenz | Siebteil: rötlichgelb 
Kollenchym: = 
53 | Acridinorange gelb rot a ym: = gelbrot | gelbrot 
: rem 
rein gelb K 
- ollenchym: gelb 
54 | Benzoflavin pi @rumer| Parenchym: gelb gelb gelb 
zenz | Siebteil: gelb 
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Tabelle 3. (Fortsetzung.) 























y Fasbetett ae Farbung der 
Nr. ar wi n L 7 
Lésung Zellinwände ee a 
Kollenchym: braun 
55 | Chrysanilin S | Ib- Parenchym: braun gelb- gelb- 
raun | Siebteil: braun braun braun 
Igelbbraun 
56 | Diamantphos- (stark ROSE 3 + pene gelb- gelb- 
phin R — Siebteil gr os braun braun 
ge 








wenige Ausnahmen von dieser Regel, die weiter oben (S. 535) besonders 
behandelt wurden. 

Die Färbeversuche wurden in kleinen Esmarcu-Doppelschalen mit 
0,01 %iger Farblösung vorgenommen, aus denen sich die Gewebeschnitte 
leicht wieder entnehmen lieBen. Nach etwa 10—15 Min. wurde die 
Färbung abgebrochen, um Überfärbung zu vermeiden. 

Die Untersuchung bzw. Vergleichung der Färbungen bereitete einige 
Schwierigkeiten, da bei gewöhnlichen Lichtquellen der Farbwert sehr 
verschieden ausfallen kann. Andererseits wird aber auch durch die 
Benutzung von Tageslicht diese Schwierigkeit nicht beseitigt, denn 
schon der Wechsel zwischen der Beleuchtung durch eine weiße Wolke 
und den blauen Himmel macht die Beurteilung vieler Färbungen voll- 
kommen unmöglich. Stellt man den Mikroskopspiegel zur Untersuchung 
von Parenchymwänden, welche z. B. mit Gentianaviolett gefärbt sind, auf 
eine weiße Wolke ein, so erscheint die Färbung rotviolett, verwendet man 
dagegen vom blauen Himmel reflektiertes Licht, so erscheint sie blau- 
violett. Da bei weiteren Untersuchungen häufig Färbungen miteinander 
verglichen werden müssen, welche vielfach nur um Nuancen voneinander 
verschieden sind, so wurden sämtliche Färbungen auf folgende Weise 
ermittelt. In einem abgedunkelten Teil des Laboratoriums fiel das Licht 
einer 100kerzigen Tageslichtlampe (Orsam) auf eine nur wenig geneigt 
stehende große Milchglasscheibe. Auf diese stets gleichmäßig beleuchtete 
Fläche wurde der Mikroskopspiegel eingestellt. 

Zu den Färbeversuchen wurden die auch schon zu den früheren Fär- 
bungen verwendeten Querschnitte durch den noch grünen Teil des Sprosses 
von Ilex aquifolium gebraucht. Daneben fanden zur Sicherstellung der 
Ergebnisse eine große Zahl anderer Objekte Verwendung, alle nach 
Fixierung mit 70%igem Äthylalkohol. Um festzustellen, wieweit die 
Färbungen der fixierten Gewebe mit denen der lebenden übereinstimmen, 
wurden von den Objekten auch lebende Gewebe gefärbt. Es kann 
hier aber vorgreifend bemerkt werden, daß Unterschiede der Färbung 
der Zellwände lebender Zellen und solcher, die mit 70%igem Äthyl- 
alkohol fixiert sind, nicht festzustellen sind. 

Das Ergebnis dieser Färbungen ist in Tabelle 3 zusammengestellt. 
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IV. Das Ergebnis der Färbung in wäßrigen Lösungen. 

Zur Beurteilung der Färbungen in Tabelle 3 sind in der weiteren 
Tabelle 4 sämtliche geprüften Farbstoffe in ihrem Verhalten gegen 
Alkali [NaOH, NH,OH, Ba(OH),] und gegen Säure (HCl und CH,COOH) 
zusammengestellt. 

Überblickt man das Ergebnis der Gewebefärbungen mit den ver- 
schiedensten basischen Farbstoffen der Tabelle 3 unter gleichzeitiger 
Prüfung der Farbstoffe bei Überschuß an Wasserstoff- bzw. Hydroxyl- 
ionen in Tabelle 4, so sieht man, daß die inkrustierten Zellwände 
(Lignin-, Kutin- und Suberinwände) sich mit der Farbe der mehr oder 
weniger stark angesäuerten Lösung anfärben, während die Zellinwände 
dagegen die Farbe der mehr alkalischen Farblösung annehmen. Voraus- 
gesetzt ist dabei, daß die entsprechenden Farbstoffe säure- oder alkali- 
empfindlich oder beides sind. Gibt ein Farbstoff dagegen mit Säure 
oder Alkali keinen Farbumschlag, sondern behält er die Farbe der wäßrigen 
Lösung, so färben sich die entsprechenden Zellwände eben auch mit 
der Farbe der wäßrigen Lösung an. Entsprechend diesem Verhalten 
sind die Farbstoffe in den Tabellen 5—8 angeordnet. 


Tabelle 5. Basische Farbstoffe, welche die inkrustierten und die 
Zellinwände metachromatisch färben. 








Nr Nr. Nr. 

2 | Chrysoidin 13 | Rosanilin 32 | Neutralblau 

6 | Bismarckbraun 15 | Parafuchsin 37 | Mauvein 

7 | Vesuvin 16 | Neufuchsin 38 | Indazin 

8 | Janusbraun 17 | Fuchsin essigsauerf 43 | Cresylechtviolett 
4 — 23 | Jodgrün 50 | Thioninblau 

















Man kann nun aus diesem färberischen Verhalten der Zellwände zu 
der Annahme geführt werden, daß durch die Metachromasie eine eigene 
aktuelle Azidität der Zellwände angezeigt wird, dergestalt, daß die in- 
krustierten Wände (Lignin-, Kutin- und Suberinwände) saure Reaktion 
angeben, während die Zellinwände mehr alkalisch reagieren. Zu diesem 
Schluß ist z. B. SMALL in seinem Buche ,,Hydrogen-ion concentration in 
plant cells and tissues‘ (1929) gekommen, der mit den Indikatoren Methyl- 
rot und Diäthylrot (sauren Farbstoffen) kolorimetrisch die Azidität der 
Ligninwände zu p,, 4,4—4,0, der Kutinwände zwischen p,, 5,2—4,0, der 
Suberinwände zu p,, 3,4 angegeben hat. Die Zellulosewände nehmen die 
sauren Farbstoffe im allgemeinen nicht an, erweisen sich aber nach 
SMALL als relativ alkalisch. Für eine größere Zahl von höheren Fett- 
säuren hat dann ARMSTRONG (1930) in diesem Zusammenhang in vitro 
gezeigt, daß sie mit den gleichen Indikatoren saure Reaktion ergeben. 
Damit glaubt Armstrong nach der Färbung die saure Reaktion der 
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Tabelle 6. Basische Farbstoffe, welche nur die Zellinwände meta- 
chromatisch farben, die inkrustierten dagegen mit der Farbe der 
wäßrigen Lösung. 




















Nr. Nr. Nr. 
4 | Janusgelb 34 | Safranin O 48 | Methylengrün 
5 | Janusrot 35 | Methylengrau 49 | Thionin 
11 | Brillan 40 pr: gti 51 | Toluidinblau 
24 | Viktoriablau 41 | Capribla 52 | Acridingelb 
25 | Nachtblau 42 Brillanteresylblau 53 | Acridinorange 
27 | Acridinrot 44 | Neublau R 55 | Chrysanilin S 
30 | Neutralviolett 45 | Nilblau A 56 | Diamantphosphin 
31 | Neutralrot! 46 | Nilblau B 





inkrustierten Zellwände hinreichend geklärt zu haben. Nach den oben 
angeführten färberischen Ergebnissen an den Zellwänden glaubte ich 
anfangs auch, daß die Metachromasie eine eigene aktuelle Azidität der 
Wände anzeigt (Czasa 1930). 

Wenn man aber versucht, auf Grund von p,,-Messungen der Lösungen 
basischer Farbstoffe die von den Zellwänden angezeigten Farbennuancen 


Tabelle 7. Basische Farbstoffe, welche nur die inkrustierten Zell- 
wände metachromatisch färben, die Zellinwände dagegen in der 
Farbe der wäßrigen Lösung. 

















Nr. | Nr. | Nr. 
3 | Janusgrün 19 | Krystallviolett 22 | Methylgrün 
14 | Gentianaviolett 20 Methylviolett 6B 33 | Basler Blau 
18 | Dahlia 21 | Athylviolett 36 | Methylenviolett 


zur p,,-Bestimmung der Wände zu benutzen, so erhält man stark diver- 
gierende Werte. Diese Tatsache brachte mich zunächst zu der Über- 
zeugung, daß mit Hilfe der basischen Farbstoffe eine Eigenreaktion der 
Zellwände nicht ermittelt werden kann. Das gleiche gilt auch für die 
sauren Farbstoffe als Indikatoren. Im Laufe der weiteren Untersuchungen 
mußte ich mich aber davon überzeugen, daß die Zellwände keine be- 
stimmte eigene Reaktion besitzen können. Für ihr färberisches Verhalten 


Tabelle 8. 
Basische Farbstoffe, welche die Zellinwände und die inkrustierten 
Zellwände nur in der Farbe der wäßrigen Lösung anfärben. 








Nr. 1 Nr. | Nr. 
1 | Thioflavin 28 | Rhodanin G 47 | Methylenblau 
9 | Auramin 29 | Anisolin 3B 54 | Benzoflavin 
26 | Pyronin 39 | Magdalarot 











1 Neutralrot könnte auch in Tabelle 7 aufgeführt werden. 
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mußte daher eine andere Erklärung gesucht werden. Es ist beim An- 
färben von Objekten, die wie die Zellwände kolloide Systeme darstellen. 
mit + hoch entwickelter innerer Oberfläche zu bedenken, daß Absorptions- 
erscheinungen die Farbe des Indikators verändern können, ohne daß 
gleichzeitig entsprechende Änderungen der aktuellen Azidität eintreten 
müssen, daß die kolorimetrische Messung der Wasserstoffionenkonzentra- 
tion für wäßrige Lösungen also nicht einfach übertragen werden kann 
auf kolloide Gebilde. In diesem Zusammenhang sind vor allem die 
Untersuchungen von D. DEUTSCH zu nennen über ,, Umkehrbare und nicht- 
umkehrbare chemische Reaktionen an Grenzflächen‘‘ (1928), auf die weiter 
unten eingegangen werden soll. 


V. Die Theorie des Färbevorganges und die Färbung der pflanzlichen 
Zellwände. 

Bevor auf die Ursache der Metachromasie der Zellwände eingegangen 
werden kann, ist der Färbevorgang der Zellwände grundsätzlich zu klären. 
Voraussetzung hierfür ist aber wiederum die Kenntnis des Färbevor- 
ganges überhaupt. Es erübrigt sich jedoch hier auf das Gebiet des 
Färbens in seinem gesamten Umfang einzugehen, zumal dieses der 
Einheitlichkeit entbehrt. ‚Es gibt keine allgemeine Theorie des Färbens, 
sondern bei jedem Färbevorgang überlagern sich mehrere Vorgänge, 
die je nach der Art der Faser und der Farbstofflösung verschieden 
sein können“ (FREUNDLICH). Für die Färbung mit den basischen Farb- 
stoffen, um die es sich hier handelt — für die sauren gilt das Ent- 
sprechende —, herrscht heute wohl Übereinstimmung darin, daß die 
Aufnahme der Farbstoffe durch die Fasern und andere Körper ein 
Adsorptionsvorgang ist. Die Adsorption dieser Farbstoffe durch Fasern 
und andere Körper ist zu wiederholten Malen untersucht worden, so daß 
ein Hinweis auf die Arbeiten z. B. von FREUNDLICH und LosEv (1908), 
Losev (1907), PELET und GRAND (1907/08), PELET und ANDERSEN 
(1907/08), W. Bırrz (1905) u.a. m. und Freunp.iicus Kapillarchemie 
(4. Aufl., 1930/32) gegnügen muß. Für das in Frage stehende Problem der 
Metachromasie von besonderer Wichtigkeit ist jedoch das Zustande- 
kommen und der Ablauf des Färbevorganges. 


1. Theorie der Färbung nach PELET-JOLIVET. 


Schon PELET-JOLIVET (1910) kommt auf Grund seiner Untersuchungen 
an wäßrigen Lösungen basischer und saurer Farbstoffe zu dem Ergebnis, 
daß diese vollständig den gewöhnlichen Elektrolyten gleichgestellt 
werden können, und daß sie im Färbebad wie Elektrolyte wirken. Seine 
Leitfähigkeitsuntersuchungen an Fuchsin, Methylenblau, Krystallviolett 
und Tolusafraninchlorid zeigen, daß diese in verdünnten wäßrigen 
Lösungen sich wie binäre Elektrolyte (Salze) verhalten, die in Farb- 
kation und organisches Anion dissoziieren. Nicht unerwähnt soll hier 
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bleiben, daß die neue Chromophortheorie DILTHEYs gerade die Salz- 
natur der Farbstoffe besonders betont (s. R. Wızınger 1933). Anderer- 
seits haben sich in den Untersuchungen von PELET-JoLiver (1910) 
keine Anhaltspunkte für hydrolytische Dissoziation ergeben. Ganz 
allgemein ist die Frage der hydrolytischen Dissoziation vieler basischer 
Farbstoffe in wäßriger Lösung noch umstritten (vgl. auch FREUNDLICHs 
Kapillarchemie), wenn auch einzelne zweifellos bis zu einem bestimmten 
Grad der Hydrolyse unterliegen!. Auf das vermeintliche Eintreten von 
hydrolytischer Dissoziation in den wäßrigen Lösungen der basischen 
Farbstoffe ohne deren Nachweis und Kenntnis ihres Einflusses auf den 
Färbevorgang gründete F.C.C. Hansen (1908) eine Theorie der Meta- 
chromasie. 

PELET-JOLIVET stützt seine Theorie auf das Vorhandensein der 
negativen Ladung der Faser in Wasser. „Um auf eine befriedigende 
Weise die Fixierung der basischen Farbstoffe zu erklären, bei der man 
konstatiert, daß das saure Radikal im Bade bleibt, sind wir gezwungen, 
da keine Hydrolyse stattfindet, die doppelte Schicht von Wasserstoff- 
und Hydroxylionen dazwischentreten zu lassen . . .‘‘ „Bei den basischen 
Farbstoffen ... würde also das anorganische Anion der Faser eine 
größere negative Ladung als die natürliche geben, welche die Faser 
besitzt, wenn man sie in destilliertes Wasser taucht. Diese Ladung 
ruft die Fixierung des Kations hervor, welches sich mit der Schicht 
von OH’-Ionen vereinigt, um die Farbbase zu bilden, die auf der Faser 
fixiert bleibt, während das Anion Cl sich mit dem Wasserstoffion der 
doppelten Schicht verbindet, um die entsprechende Säure zu bilden, die 
man im Bade wiederfindet.‘‘ PELET-JoLIVET meint also, da die Ladung 
der Faser der des organischen Kations entgegengesetzt ist, „so zieht die 
Faser das Farbstoffion an und beschleunigt die Fixierung durch eine Art 
kolloider Flockenbildung. Die Flockenbildung wäre dann, zum Teil 
wenigstens, durch die Faser hervorgerufen‘. 


2. Theorie der Färbung nach H. FREUNDLICH (FREUNDLICH und LosEv). 

Ein sehr klares Bild des Vorganges der Färbung gibt H. FREUNDLICH 
(FREUNDLICH und Losev 1907 und FREUNDLICH und NEUMANN 1909) 
für die sauren und basischen Farbstoffe. Ausgehend von der Beobachtung 
PErriNs (1904), daß bei der elektrischen Endosmose Säuren ein Dia- 
phragma positiv aufladen, Basen dagegen negativ, nimmt er an der 
Oberfläche der von ihm verwendeten Adsorption Kohle und Fasern 
eine Hydroxylionenschicht an, der gegenüber in der Lösung eine H -Ionen- 
schicht die andere Seite der Doppelbelegung (HELMHOIAzsche Doppel- 
schichte) ausmacht. Unter der weiteren Voraussetzung, daß die Ionen 


1 Vgl. dazu S. 566 den Nachweis der Hydrolyse von Neutralrot usw., ferner 
auch R. Zsiemonpy: Z. physik. Chem. 111, 228; und LOTTERMOER Melliands 
Textilber. 7, 416 (1926); und Kraıs: Melliands Textilber. ebendort. 


Planta Bd. 21. 37 
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wie selbständige Stoffe ihren spezifischen Adsorptionskoeffizienten 
haben, wird zwar eine endliche Trennung der beiden Ionen eines Farb- 
stoffes nicht möglich sein, aber das stärker adsorbierbare Ion wird 
vorauseilen. Durch sein entschiedenes Vordringen kann dieses unter 
Umständen an der Oberfläche eine P.D. erzeugen, ähnlich wie sie 
bei der Diffusion an Grenzschichten entsteht. ‚Von den Farbsalzen, 
dem Krystallviolett z. B., läßt sich mit Sicherheit sagen, daß das Anion, 
das Cl, sehr schwach adsorbiert wird, stark dagegen das Farbstoff- 
kation. Dies eilt also voraus, trifft an der Oberfläche das Hydroxyl- 
ion, vereinigt sich mit ihm zur Base oder zu den unlöslichen Konden- 

ukten derselben, während das die andere Seite der Doppel- 
belegung bildende H'-Ion mit dem Cl’-Ion in Lösung bleibt!. Es ist also 
ein Dreifaches zu unterscheiden. Zunächst wird das Farbstoffkation 
adsorbiert, dann tritt die chemische Reaktion zwischen ihm und dem 
Hydroxylion ein, die zur Bildung der Base führt, und schließlich wird 
dieser neue Stoff an der Oberfläche durch Adsorption festgehalten. 
Durch diese Betrachtungsweise würde einmal die Basenbildung erklärt, 
ohne gezwungene Annahmen über die Hydrolyse in der Lösung machen 
zu müssen.‘ „Es könnte merkwürdig erscheinen, daß, trotzdem ein 
anderer Stoff adsorbiert wird als in der Lösung vorhanden ist, die 
Adsorptionsgesetze gelten bleiben. Handelt es sich aber um die Adsorption 
des Farbstoffkations, das nachträglich an der Oberfläche mit OH’ reagiert, 
so ist die Konzentration des Stoffes, der adsorbiert wird, bei der praktisch 
vollständigen Dissoziation des Farbsatzes gleich deren analytischen 
Konzentration, und es ist einleuchtend, daß die für diese Konzentration 
berechneten Verteilungen nach den gleichen Gesetzen erfolgen, wie 
die Adsorption im allgemeinen.“ Durch Säurezugabe wird das an der 
Oberfläche des Adsorbens gebildete Hydroxyd in Farbstoffkation 
zurückverwandelt. 

Durch die hier gezeichneten Anschauungen, welche auf experi- 
mentell ermittelten Tatsachen aufgebaut sind, wird eine Salzbildung 
zwischen Farbstoff und Adsorbens, die vielfach angenommen wird (z. B. 
Wizincer 1933 und Suma 1907 u.v.a.) und die in manchen Fällen wohl 
auch stattfinden wird (z. B. K. H. Meyer und H. FIKENTSCHER 1926 für 
Wolle und Seide u.a.) zum größten Teil ausgeschlossen. Weitere Aus- 
führungen zu den Arbeiten von FREUNDLICH und Losev (1907) und 
FREUNDLICH und NEUMANN (1909) auf den S. 557 und 562. 


3. Der Färbevorgang der Zellwände. 

Für das Verständnis der Färbung der Zellwände mit wäßrigen 
Lösungen organischer Farbstoffe sehr wichtig ist die Tatsache, daß 
eine Anfärbung mit den basischen Farbstoffen sehr leicht, sehr rasch 
und intensiv erfolgt, während mit den sauren Farbstoffen im allgemeinen 


1 Dieser Satz vom Autor gesperrt. 
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in wäßriger Lösung überhaupt keine Anfarbung eintritt (d.h. zwar 
eine Durchtränkung mit der Farblésung, aber kein ,,Aufziehen“ auf 
den Wänden, denn im Wasser wird die geringe Farbstoffmenge sehr 
rasch wieder aus den Wänden entfernt). Die basischen Farbstoffe 
sind dadurch gekennzeichnet, daß sie ein farbiges Kation enthalten 
und ein meist anorganisches Anion (z. B. Cl’oder SO’ ; seltener Oxalat, 
Azetat usw.), während die sauren Farbstoffe umgekehrt ein farbiges 
Anion enthalten, während als Kation meist Na’, seltener K' oder 
NH, usw. eingeführt ist. Da diese Farbstoffe sich wie gewöhnliche 
binäre Elektrolyte verhalten, so liegt auf Grund der oben gemachten 
Ausführungen die Vermutung nahe, daß die elektrische Ladung der 
zu färbenden Zellwände in der wäßrigen Lösung von entscheidender 
Bedeutung ist. Nun ist bekannt, daß das Wasser in Berührung mit den 
allermeisten festen Körpern sich positiv aufladet, die Oberfläche der 
Körper also negative Ladung annimmt. Seit den Versuchen von PERRIN 
(1904) u.a. ist diese Tatsache für sehr viele Körper ermittelt worden. 
BETHE und ToroporF (1915) haben für Holz ebenfalls negative Ladung 
ermittelt, ferner Stamm (1926). Geprüft wurde nun die elektrische 
Ladung für verholzte und Zellinwände (über diese Versuche und die ver- 
wendete Apparatur vgl. S.573). Es zeigte sich in Übereinstimmung 
mit dem Färbevermögen negative Ladung der beiderlei Sorten von 
Zellwänden. Andererseits ist schon durch PERRIN (1903), FREUNDLICH 
und Losev (1908), Losev (1907) u.a. bekannt, daß viele Körper in 
absolutem Äthylalkohol positive Ladung annehmen. Prüft man nun in 
geeigneter Weise (vgl. S.574) die elektrische Ladung der verholzten 
und Zellinwände im absoluten Alkohol, so lassen diese deutlich positive 
Ladung erkennen. Im Alkohol werden also die Zellwände umgeladen. 
Auf Grund dieser Tatsachen ist weiter zu prüfen: wie verhalten sich 
Zellwände, die in Wasser mit einem basischen Farbstoff gefärbt sind, 
im Alkohol. Der Versuch zeigt, daß fast augenblicklich der gesamte 
Farbstoff aus den Zellwänden verschwindet und in den Alkohol über- 
geht. Der Grund hierfür ist in der Tatsache zu suchen, daß die in Wasser 
negativ geladene Zellwand das Farbstoffkation adsorbiert hatte. Im 
Alkohol wird die Zellwand umgeladen, folglich stößt die nunmehr 
positiv geladene Zellwand das mit positiver Ladung versehene Farbstoff- 
kation ab, Entfärbung tritt ein. Hiermit in Einklang steht die weitere 
Tatsache, daß die Zellwände in den alkoholischen Lösungen basischer 
Farbstoffe sich nicht anfärben. Ist tatsächlich die Ladung der Zell- 
wand ausschlaggebend für die Anfärbung, dann muß sich die in absolutem 
Alkohol positiv geladene Zellwand mit den alkoholischen Lösungen saurer 
Farbstoffe (also mit dem farbigen Anion) anfärben. Der Versuch bestätigt 
diese Forderung, und es ist dem Histologen eine bekannte Methode, 
seine Gewebeschnitte mit alkoholischen Lösungen saurer Farbstoffe zu 
behandeln, um Membranfärbungen zu erhalten. Werden alkoholisch 


37* 
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gefärbte Zellwände in Wasser gebracht, so laden sie sich natürlich augen- 
blicklich um (negativ), damit ist aber auch eine sofortige Entfärbung 
der Zellwände zu beobachten, der Farbstoff geht in das Wasser über. 
Der Grund der Entfärbung ist der entsprechende wie oben für die 
basischen Farbstoffe angegeben. Die im vorstehenden mitgeteilten Ver- 
suche gelten in gleicher Weise für sämtliche geprüften basischen Farb- 
stoffe sowie die sog. sauren Farbstoffe, so daß eine Bezugnahme auf 
einzelne spezielle Färbeversuche überflüssig ist. Durch diese Versuche 
allein muß schon entsprechend der oben skizzierten Theorie die 
kapillarelektrische Natur der Färbevorgänge der Zellwände als bewiesen 
gelten. Aber der Beweis läßt sich noch wesentlich weiter führen. 


4. Der Einfluß von Säure und Alkali auf den Färbevorgang. 
Schon PELET-JoLiver (1910) hat beobachtet, daß die Färbung der 
Faser und anderer Körper mit basischen Farbstoffen intensiver wird, 
daß mehr Farbstoff aus dem Bad an die Faser geht, wenn in alkalischem 
Bade gefärbt wird. In saurem Bade basischer Farbstoffe verhalten sich 
die zu färbenden Körper gerade umgekehrt. Für die sauren Farbstoffe 
erhöht Ansäuerung des Farbbades das Aufziehen des Farbstoffes auf die 
Faser und Alkali hemmt dieses. „Die aktiven Ionen mit entgegen- 
gesetztem Zeichen vermehren die Adsorption, während aktive Ionen 
mit demselben Zeichen sie vermindern. Diese Wirkung ist der Konzen- 
tration der betrachteten Ionen proportional.“ PELET und GRAND 
(1907/08) führen den Einfluß der Wasserstoff- und Hydroxylionen im 
Farbbad auf Verminderung bzw. Erhöhung der elektrischen Ladung, 
im Falle der Wolle (Eiweißkörper) auf vollständige Umladung der 
Faser zurück. 

Bei den untersuchten Zellwänden ließ sich ein Einfluß von Säure 
und Alkali auf das Ergebnis der Anfärbung mit den Lösungen der 
basischen Farbstoffe sehr wohl beobachten. Dieser Einfluß wurde in 
Reihenversuchen an fast sämtlichen Farbstoffen geprüft. Es mag 
genügen, hier zwei solcher Beispiele anzuführen. In Tabelle 9 ist ein 
solcher Reihenversuch mit Methylviolett, in Tabelle 10 für Neutralrot, 
wiedergegeben. Die Färbungen wurden in EsmarcH-Schälchen vor- 
genommen, das Ergebnis nach 1—2 Stunden ermittelt. Aus diesem 
Reihenversuch geht einmal hervor, daß am sauren Ende die Färbung 
entweder überhaupt ganz unterbleibt oder aber nur äußerst schwach ist. 
Eine deutliche Färbung kommt bei den Lignin- und Kutinwänden erst 
bei etwa p,, 2 zustande, bei den Zellinwänden erst zwischen Pa 2 und p, 3. 
Am alkalischen Ende der Reihe hingegen sind die Färbungen intensiv. 
Die kapillarelektrische Theorie der Färbung fordert in den sauren Lösungen 
Verminderung, in den alkalischen aber Verstärkung der elektrischen 
Ladung der Membranen. Wie im nächsten Abschnitt über die physi- 
kalisch-chemischen Eigenschaften (S. 574) bewiesen wird, nimmt die 
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elektrische Ladung der Zellwände 
mit steigernder Wasserstoffionen- 
konzentration ab. Bei p,,2 ist im 
Elektrosmometer keine Ladung 
mehr nachzuweisen, mit fallender 
Wasserstoffionenkonzentration da- 
gegen erhöht sich die Ladung. 
Diese Befunde stehen also in bester 
Übereinstimmung mit der Theorie. 

Außer den H'- und OH’-Ionen 
wirken andere Ionen mit entspre- 
chender Ladung in gleicher Weise 
auf die Anfärbung ein, wie mannig- 
fach bestätigt wurde. Versuche 
hierzu wurden nicht ausgeführt. 

Eine genaue Durchsicht der 
Tabellen 9 und 10 zeigt aber weiter, 
daß die inkrustierten Zellwände in 
den sauren Lösungen, soweit sie 
sich überhaupt anfärben, bis zu 
einer gewissen Stufe die Farbe einer 
weniger sauren Lösung annehmen. 
In den alkalischen Lösungen ist 
das Umgekehrte der Fall, die Wände 
färben sich weniger alkalisch. Für 
die Zellinwände gilt das gleiche, 
jedoch weniger ausgesprochen. An 
dieser Stelle soll zunächst diese Tat- 
sache festgestellt werden. Weiter 
unten (8.579) wird sich auf Grund 
weiterer experimenteller Tatsachen 
Gelegenheit zur Erklärung dieses 
Verhaltens geben. 

Behandelt man mit einem ba- 
sischen Farbstoff gefärbte Schnitte, 
bei denen die Zellinwände meta- 
chromatisch gefärbt sind (z. B. 
mit Brillantcresylblau ; inkrustierte 
Wände blau, Zellinwände violett) 
mit verdünnter Salz-oder Schwefel- 
säure, so wird der Farbstoff aus 
den Zellinwänden zum größten 
Teil ausgezogen, schlägt in die 
Säureform um und färbt zunächst 


Tabelle 9. Methylviolett. | 
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besonders die Mittellamellen der Kollenchymwände mit der Farbe 
der Säureform — also blau — schwach an. Diese Färbung verliert 
sich bald, und dann sind die Zellinwände sämtlich entfärbt. Wird 
die Säurekonzentration gering genug gewählt, so bleibt die blaue 
Färbung der Zellinwände erhalten. Die inkrustierten Zellwände behalten 
dagegen ihre Färbung bei, wenn die Säure nicht zu stark war. Behandelt 
man die gleich gefärbten Gewebeschnitte mit verdünnter Natron- 
lauge, so färben sich die verholzten und die Zellinwände momentan 
um, und zwar mit der Farbe der Alkaliform, doch ungleich. Die ver- 
holzten Zellwände färben sich in dem Beispiel des Brillanteresylblaues 
karminrot, die Zellinwände gelbrot, die Kutinwände erst nach einiger 
Zeit gelbrot. Entsprechend der in wäßriger Lösung erfolgten unter- 
schiedlichen Färbung besteht nach der Alkalieinwirkung immer noch 


Tabelle 10. Neutralrot. 























Py 0,40 0,78 (trie) 6,8—7,0 7,7-8,0 
Farbe rotviolett violett rot rotgelb gelb 
(karmin) (geflockt) 
Ligninw. karminrot | karminrot | karminrot | karminrot gelbrot 
Kutinw. ungefärbt | ungefärbt | karminrot rot gelbrot 
(gelblich) 
Zellinw. farblos farblos gelbrot gelbrot schwach 
gelbrot, 
fast farblos 
AKOH), |sehrschwach| sehr schwach| karminrot | karminrot | karminrot 
rot rot 
Si(OH), rotviolett violett schmutzig | schmutzig schwach 
hell hell hellrot hellrot hellrot 


eine gleichgerichtete Differenz der Färbung, indem die Zellinwände 
die stärker alkalische Form des Farbstoffes enthalten. Es findet kein 
Ausziehen des Farbstoffes aus den Membranen durch das Alkali statt 
(gemäß der weiter unten — 8. 574 — ermittelten Erhöhung der negativen 
Ladung der Zellwände!). Während es nicht möglich ist, in derart alkalischen 
Lösungen die entsprechenden Zellwände anzufärben — sie nehmen den 
Farbstoff dann nicht an —, wird durch die eben geschilderten Versuche 
bewiesen, daß es grundsätzlich möglich ist, den Farbstoff unter den 
relativ stark alkalischen Bedingungen an die Grenzflächen der Zell- 
wände zu bringen (durch den an gefärbten Schnitten erzeugten Farb- 
umschlag). (Vgl. dazu auch S. 583.) Alle hier geschilderten Umfärbungen 
sind beliebig oft umkehrbar. 

Dem Verhalten der inkrustierten Zellwände in den wäßrigen Farb- 
stofflösungen schließt sich ihr Verhalten in den Lösungen der Carbinol- 
base einiger basischer Farbstoffe eng an. Aus den Untersuchungen von 
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Hantzscx und OsswaLp (1900), Stpewick und Moore (1907) ist be- 
kannt, daß z. B. Salze der Triphenylmethanfarbstoffe in wäßriger Lösung 
bei Alkalizugabe im Überschuß zunächst die Farbbase (echte Ammonium- 
base) ergeben. Diese blaßt langsam mehr und mehr ab, bis sie voll- 
kommen farblos ist. Während des Abblassens hat eine Umlagerung 
im Molekül der Farbbase stattgefunden, indem das Hydroxyl vom 
Ammonstickstoff an ein C-Atom gewandert ist unter Lösung einer mehr- 
fachen oder Ringbildung. Die dabei entstandene farblose Substanz wird 
als Pseudoammoniumhydrat bezeichnet und stellt die Carbinolbase dar. 
Gibt man Säure zur Carbinollösung, so entsteht wiederum das farbige 
Farbsalz. Sproßquerschnitte von Jlex und anderen Pflanzen zeigen in den 
farblosen Carbinollösungen sämtliche inkrustierten Zellwände mit der 
Farbe des betreffenden Farbsalzes (Farbkation!) angefärbt, während die 
Zellinwände ungefärbt bleiben. In der farblosen Carbinollösung von 
Fuchsin färben sich die inkrustierten Zellwände z. B. karminrot, von 
Brillantgrün blaugrün usw. Das gleiche gilt auch für andere Körper. 
Nach PrerrreR und Wirrxa (1916) färben sich Wolle und Seide in der 
farblosen Carbinollösung von Fuchsin rot an. 


5. Ionenaustausch bei der Farbstoffadsorption durch die Zellwände. 

Eine weitere Bestätigung der kapillarelektrischen Theorie der Fär- 
bungen mit basischen Farbstoffen bildet die Beobachtung, daß sich 
im Farbbade das anorganische Anion anreichert. Da die meisten basischen 
Farbstoffe als Chlorhydrate, seltener als Sulfate, verwendet werden, läßt 
sich meist nach dem Färben das angereicherte Chlor (Sulfat) bzw. die 
Ansäuerung des Bades nachweisen. Diese von KNECHT (1888 und 1893) 
gefundene Tatsache wurde früher zur Begründung der chemischen 
Natur dieser Färbevorgänge herangezogen, die aber durch zahlreiche 
beweiskräftige Versuche für die basischen Farbstoffe endgültig widerlegt 
ist (z. B. FREUNDLICH und Losev 1908, Losev 1907, FREUNDLICH und 
NEUMANN 1909, BANCROFT 1914). Abspaltung des anorganischen Anions 
bei der Adsorption durch Fasern (Wolle) beobachteten R. WILLSTÄTTER 
(1904) bei Alkaloiden, Vianon (1893) bei der Adsorption von HgCl, 
durch Baumwolle, v. Grorerevics (1894/95) bei der Adsorption von 
basischen Farbstoffen durch Ton, Glas, Asbest usw., Surpa (1907) durch 
Wolle und Seide, Kartoffelstärke und Kaolin. 

Um auch nach dieser Richtung eine Sicherstellung der Ergebnisse 
über die Färbung der pflanzlichen Zellwände zu erreichen, wurden 
für zwei Farbstoffe wenigstens analytische Versuche zum quantitativen 
Nachweis des anorganischen Anions im Farbbade unternommen. Diese 
Versuche wurden mit Krystallviolett (C,,H,)N,Cl + 9 H,0; Triphenyl- 
methanfarbstoff) und Nilblau A (C„H,„N;SO,H; Oxazinfarbstoff), also 
einem Chlorhydrat und einem Sulfat sowohl für verholzte (Fichten- 
holz) wie auch für Zellinwände (Rübenparenchym) ausgeführt, und 
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zwar dergestalt, daß in eine bestimmte Menge der Farblösung soviel 
der zu färbenden Zellwände eingetragen wurden, daß nach einiger Zeit 
(etwa 24 Stunden) das Farbbad vollkommen entfärbt, also sämtlicher 
Farbstoff von der Faser adsorbiert worden war. Die entfärbte Lösung 
wurde dann auf Chlor bzw. Sulfat verarbeitet. Es zeigte sich jedoch, 
daß sowohl Holz wie auch das Rübenparenchym selbst Chlor bzw. 
Sulfat an das Farbbad abgaben. Es mußten daher Parallelbestimmungen 
ohne Farbstoff ausgeführt werden, um die abgegebene Menge zu er- 
mitteln. 

Krystallviolett. Zellinwände. 1000 ccm 0,02% ige Farbstofflösung wurden 
mit 40 g je zweimal 24 Stunden gut ausgewaschenen und getrockneten 
Schnitzeln der Futterrübe angesetzt. Nach 24 Stunden wurde das völlig 
erschöpfte Farbbad abfiltriert und 400 ccm des Filtrates eingedampft. 
Das eingedampfte Filtrat reagierte gegen Lackmus deutlich sauer. Nun 
wurde das Chlor mit AgNO, gefällt und analytisch bestimmt. Es er- 
gaben sich nach dem Glühen pro 100 ccm Filtrat 0,002138 g Cl. Die 
Parallelbestimmung mit Rübenschnitzeln in destilliertem Wasser ohne 
Farbstoff ergab pro 100 ccm Filtrat 0,001087 g Cl, d.h. diese Chlor- 
menge wurde vom Rübenparenchym an destilliertes Wasser abgegeben. 
Zieht man diese von der im Farbstoffversuch gefundenen Chlormenge 
ab, so bleiben noch 0,001051 g Chlor. Diese müssen aus dem vom Rüben- 
gewebe adsorbierten Krystallviolett stammen. Da die theoretische Cl- 
Menge in 100 ccm 0,002%iger Krystallviolettlösung 0,001230 g beträgt, 
wurden mithin 85% der theoretischen Menge Cl im völlig entfärbten 
Farbbad wiedergefunden. 

Ligninwände. Ein entsprechender Versuch wurde mit Fichtenholz- 
raspeln in gleicher Weise unternommen. Es ergaben sich pro 100 cem 
Filtrat der völlig erschöpften Farblösung 0,001579 g Cl. Die Parallel- 
bestimmung ohne Farbstoff lieferte pro 100 ccm Filtrat 0,000572 g Cl, 
d.h. aber, es wurden 81,87% der theoretischen Cl-Menge des Farb- 
stoffes im entfärbten Farbbad gefunden. 

Nilblau A (Sulfat). Zellinwände. 1000 cem 0,01%ige Nilblaulösung 
wurden wie oben mit 40g je zweimal 24 Stunden mit mehrmals ge- 
wechseltem destilliertem Wasser gewaschen, abgepreßten und getrockneten 
Rübenschnitzeln angesetzt. Nach 24 Stunden wurden 600 ccm der völlig 
entfärbten Farblösung abfiltriert und eingedampft. Das eingeengte 
Filtrat reagierte gegen Lackmus deutlich sauer. Nach Ansäuern mit 
HCl wurde das SO, heiß mit BaCl, gefällt. Aus zwei Ansätzen wurden 
im Mittel 0,002914 g SO, pro 100 cem Filtrat, d. h. Farblösung, gefunden. 
Aus zwei entsprechenden Ansätzen mit Rübenschnitzeln in destilliertem 
Wasser ohne Farbstoff wurden im Mittel 0,000695 g SO, aus 100 g Wasser 
ermittelt, welche das Gewebe abgegeben hatte. Zieht man diese von der 
im Farbstoffversuch gefundenen Sulfatmenge ab, so bleiben 0,002219 g 
Sulfat, die aus dem vom Rübengewebe adsorbierten Farbstoff stammen 
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müssen. Da die theoretische Sulfatmenge in 100 ccm 0,01 %iger Nilblau A- 
Lösung 0,002310 g beträgt, wurden mithin 96,06% Sulfat des adsorbierten 
Farbstoffes in dem völlig entfärbten Farbbad wiedergefunden. 

Ligninwände. Zwei entsprechende Ansätze wurden mit Fichtenholz- 
raspeln in gleicher Weise vorgenommen. Es ergaben sich pro 100 ccm 
Filtrat der völlig erschöpften Farbstofflösung 0,002336 g Sulfat. In der 
Parallelbestimmung ohne Farbstoff nur mit destilliertem Wasser hatten 
die Holzraspeln an je 100 ccm Wasser 0,00057 g Sulfat abgegeben. 
Mithin wurden im völlig erschöpften Farbbad 76,40% des Suifates aus 
dem Farbstoff wiedergefunden. 

Die Versuche zeigen, daß zwar + große Mengen Cl- bzw. SO,-Ion 
in der entfärbten Lösung zurückbleiben, und daß diese beim Eindampfen 
deutlich sauer reagiert. Aber weder das Cl’- noch das SO,-Ion ent- 
spricht quantitativ der theoretischen Menge. Es sind ferner keineswegs 
äquivalente H'-Ionenmengen eingetauscht worden. Das ist besonders 
nach den kritischen Versuchen von FREUNDLICH und NEUMANN (1909) 
auch nicht zu erwarten. Diese Autoren ermittelten, daß bei Färbung 
mit basischen Farbstoffen das anorganische Anion nur dann quantitativ 
im völlig erschöpften Farbbad zurückbleibt, wenn die Oberfläche des 
Adsorbens vollkommen frei von Verunreinigungen ist. Auch nur unter 
diesen Bedingungen tritt eine der Cl’-Menge äquivalente Menge H'-Ionen 
in die Lösung über. Ist dagegen die Grenzfläche verunreinigt — und 
das ist meist der Fall in + hohem Grade —, so wird weder die theoretische 
Menge des abgespaltenen Anions (z. B. Cl’ oder SO{) quantitativ er- 
reicht, noch ist dieser die Menge der ausgetauschten H’-Ionen auch nur 
einigermaßen äquivalent. Statt der H'-Ionen nehmen verschiedene Ionen 
am Umtausch teil. Es wurde infolgedessen auch nicht der Versuch 
gemacht, die Qualität der außer den H’-Ionen beim Umtausch über- 
getretenen Ionen zu ermitteln. Da die biologischen Membranen sehr 
komplexe Gebilde sind, werden es verschiedenartige Ionen sein. An 
einer besonderen Reinigung der Membranen als biologischem Objekt 
bestand kein Interesse, ganz abgesehen davon, daß die zu entfernenden 
Ionen nur durch andere ersetzt worden wären. Jedenfalls haben die 
wenigen Versuche gezeigt, daß im Färbeversuch prinzipiell kein Unterschied 
besteht zwischen den pflanzlichen Zellwänden und denjenigen elektro- 
negativen Adsorbentien, an denen die Gesetze der Adsorption ermittelt 
worden sind. 

6. Die Ursache der Metachromasie. 

In den vorhergehenden Auseinandersetzungen wurde das Zustande- 
kommen der Färbung überhaupt behandelt und ihre kapillarelektrische 
Natur bewiesen. Dabei blieb einstweilen die Frage vollkommen un- 
berührt, in welcher Form der Farbstoff an der Oberfläche der Membran- 
poren vorhanden ist. Wie oben ausgeführt wurde, hat schon H. FREUND- 
LicH (1907) diese Frage beantwortet für den Fall der Kohle, Wolle und 
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Seide als Adsorbens. Die Zellwände der Pflanzenzellen gestatten indes — 
wie gezeigt werden soll — ein etwas umfassenderes Bild vom Zustand des 
Farbstoffes an der Grenzfläche zu erhalten. 

Betrachtet man zunächst den kapillarelektrischen Zustand der Zell- 
wand. Unmittelbar an der Oberfläche der Poren sind in Wasser oder 
wäßriger Lösung neben anderen Anionen im wesentlichen Hydroxyl- 
ionen fest adsorbiert (welche die elektrische Eigenladung der Membran 
bestimmen) unter Beibehaltung ihrer elektrischen Ladung. Ihnen 
gegenüber befinden sich als Elektroäquivalent in einer Schicht von 
wahrscheinlich wechselnder Dicke (als diffuser Ionenschwarm im Sinne 
von Gouy 1909, 1910, 1917; O. Stern 1924; Desye und Hicker 
1923, Gyemant 1923 und H. MürtLer 1928) neben anderen Kat- 
ionen im wesentlichen Wasserstoftionen in relativ lockerer Bindung, 
allein durch ihre positive elektrische Ladung und unter Beibehaltung 
dieser. Es hat sich gezeigt, daß die Zusammensetzung dieser beiden 
Ionenbelegungen beeinflußbar ist durch zwei Faktoren: 1. durch die 
chemische Natur der umgebenden Flüssigkeit, die ja auch bis in die 
Poren eindringt; 2. durch die chemische Natur der Membransubstanz. 
Handelt es sich um eine vollkommen indifferente Membransubstanz, 
wie z. B. um eine Membran aus absolut reiner Tierkohle, so ist der zweite 
Faktor ausgeschaltet, die Ionenbelegungen sind nur abhängig vom um- 
gebenden Medium. 

Die Kenntnis der wechselnden Zusammensetzung des äußeren Ionen- 
schwarmes der Doppelschichte ist nun nicht an Membranen mit ultra- 
mikroskopischen Poren gewonnen, sondern an Suspensionen, deren 
unlösliche Teilchen mikroskopische bis submikroskopische Größe haben. 
Von einer derartigen Suspension mit relativ großem Teilchenabstand 
zum sedimentierten Bodenkörper mit gegenseitiger Berührung der 
Teilchen (wie er als Diaphragma in den späteren Elektrosmoseversuchen 
verwendet wird, s. S. 573) und endlich zur festen Membran mit feinsten 
Poren führt ein allmählicher Übergang. 

Die genauere Kenntnis der Zusammensetzung der Ionenschwärme 
an der Oberfläche von in Wasser suspendierten Teilchen und ihres Ein- 
flusses auf die umgebende Lösung verdanken wir G. WIEGNER und seinen 
Mitarbeitern. Im folgenden sollen einige wesentliche Punkte aus diesen 
Untersuchungen (1930) wörtlich wiedergegeben werden. 

„Enthält ein suspendiertes oder dispergiertes Teilchen (eine Mizelle) 
in den Ionenschwärmen überwiegend wirksame Wasserstoffionen, sei 
es in der inneren Ionenbelegung oder im äußeren Ionenschwarm, so 
erhöht diese Mizelle beim Suspendieren oder Dispergieren die Wasser- 
stoffionenkonzentration des Dispersionsmittels.“ ‚Dieser saure Dis- 
pergierungs- oder Suspendierungseffekt kann auf elektrischem oder 
inversometrischem Wege für die verschiedenen Systeme nachgewiesen 
werden.“ „Das Dispersionsmittel hat nach Entfernung der dispergierten 
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Phase stets eine konstante Wasserstoffionenkonzentration.“‘ „Der gleiche 
Effekt der Erhöhung der Konzentration des Dispersionsmittels beim 
Hineinbringen der dispersen Phase tritt für Hydroxylionen auf, wenn 
die Teilchen oder Mizellen überwiegend wirksame Hydroxylionen im 
Innen- oder Außenschwarm der Mizellen enthalten, was auch an ver- 
schiedenen Systemen allgemein gezeigt werden kann.“ „An ein und der- 
selben Zerteilung läßt sich der Übergang vom sauren zum alkalischen 
Dispergierungs- oder Suspendierungseffekt nachweisen.“ 

Die schon von mehreren Autoren durchgeführten Versuche über 
die Farbstotfadsorption an Adsorbentien wie Porzellan, Ton, Kiesel- 
säure usw. legten den Gedanken nahe, die Anfärbung derartiger wohl- 
definierter Körper zu untersuchen, die vor allem in Suspensionen der 
Untersuchung ihres äußeren Ionenschwarmes, im Elektrosmometer der 
der inneren Ionenbelegung der elektrischen Doppelschichte zugänglich 
sind. Es zeigte sich sehr bald, daß man auf diesem Wege die meta- 
chromatischen Färbungen der Zellwände im Modellversuch sehr wohl 
nachahmen kann. Es gibt einerseits, Substanzen, welche sich wie die 
inkrustierten Zellwände mit der Säureform der säureempfindlichen 
Farbstoffe anfärben, und andererseits solche, welche sich mit der Alkali- 
form der alkaliempfindlichen Farbstoffe tingieren (Tabelle 11). Die 
Zahl der letzteren ist ungemein viel größer als die der ersteren. 

In Tabelle 11 sind einige derartige Modellversuche im Reagensglas 
zusammengestellt. Prüft man die Eigenschaften dieser Substanzen, 
auf denen ihre besondere Färbbarkeit beruht, so ergibt sich für alle 
eine sehr geringe Löslichkeit in Wasser (s. Tabelle 11). Andererseits 
darf diese nicht zu gering sein, wie z. B. im Fall der Oxalate (bzw. die 
Stärke der Säure nicht zu groß sein, s. weiter unten), die sich nicht 
oder kaum metachromatisch anfärben (Ca- oder Ba-Oxalate). In wäßriger 
Suspension sind diese Substanzen sämtlich negativ elektrisch geladen, 
wie der Elektrosmoseversuch leicht zeigt (mit Diaphragmen aus diesen 
Substanzen). Daher rührt bei allen diesen Substanzen die Anfärbbarkeit 
(Adsorption) mit basischen Farbstoffen. Die vorhandene geringe Löslich- 
keit jedoch ist in der Lage, den äußeren Ionenschwarm der elektrischen 
Doppelschichte um die Teilchen in charakteristischer Weise zu be- 
einflussen. 

Bei den praktisch unlöslichen Säuren und anderen Körpern enthält 
er eine relativ große Menge von Wasserstoffionen. Diese Tatsache 
kommt darin zum Ausdruck, daß die wäßrigen Suspensionen den sauren 
Suspendierungseffekt ergeben. 

Die praktisch unlöslichen Basen dissoziieren Hydroxylionen ab, die 
im äußeren Ionenschwarm angereichert sind. Die ebenfalls praktisch un- 
löslichen Salze zeichnen sich sämtlich dadurch aus, daß sie, soweit 
sie überhaupt in Lösung gehen, durch hydrolytische Dissoziation alkalisch 
reagieren. Es sind alles Salze starker Basen und schwacher Säuren. 
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Tabelle 11. 
Léslichkeit Farbe 
Substanz Tec | im 100 cm H,0 LA, | des Bodenkörpers 
I. Mit der Säureform färben sich an in wäßriger Lösung von Krystallviolett. 
Si0,+xH,O | — = violett blauviolett 
Palmitinsäure | — — violett blau 
Casein — — violett blau 
II. Mit der Alkaliform färben sich an in wäßriger Lösung von Toluidinblau. 
Ca-Citrat 18° 0,08496 g blau sofort rotviolett 
le 24,5° 0,020 g blau sofort rotviolett 
(Hydr. m. 2 aq.) 
CaF, 18° 1,63 - 107% blau leicht rotviolett 
CaCO, 18° 13 -103 % blau leicht violett 
Ca-Malonat | 19,1° 0,36 g blau |Salz von gelblicher 
(Hydr. m. 4 aq.) Farbe, Oberfläche 
deutlich rotviolett 
Ba-Citrat 18° 0,0406 g blau sofort rotviolett 
(Hydr. m. 7 aq.) 
Li,PO, ? 0,04 g blau sofort rotviolett 
AIPO, = — blau sofort rotviolett 
ZnCO, 25° |4,6-10 %Mol/I—0,000058g} blau sofort rotviolett 
BeO — — blau sofort rotviolett 
ALO, = = blau sofort rotviolett 
La,0, _ — blau sofort rotviolett 














Auch bei ihnen enthält der AuBenschwarm der elektrischen Doppelschichte 
Hydroxylionen in groBer Zahl. Sowohl die genannten Basen wie auch 
die unlöslichen Salze zeigen daher sämtlich in wäßriger Lösung den 
alkalischen Suspendierungseffekt an der Elektrode. 

Andererseits aber zeigen diejenigen Substanzen, welche an der Elek- 
trode den sauren Suspendierungseffekt ergeben, in der Indikator- 
lösung die Säurefarbe an der Oberfläche, und diejenigen Körper, welche 
an der Elektrode den alkalischen Suspendierungseffekt erkennen lassen, 
färben sich in der Indikatorlösung mit der Alkalifarbe an, vorausgesetzt. 
daß ein Indikator von geeignetem Umschlagsbereich gewählt wurde. 

Nun haben zwar gewöhnliche heterogene Systeme bei der kolori- 
metrischen Bestimmung der Wasserstoffionenkonzentration gezeigt, daß 
diese unabhängig vom gegenseitigen Mischungsverhältnis der beiden 
Phasen ist, wie nach den Gesetzen der chemischen Gleichgewichte 
auch zu erwarten ist. Das wurde für die kolorimetrischen Aziditäts- 
bestimmungen von Bodensuspensionen z. B. durch SHARP und HoAGLAND 
(1916), CHRISTENSEN (1923) und UTEscHER (1932) bestätigt. Nach den 
eben geschilderten Modellversuchen muß man aber sagen, daß entweder 
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die besondere Natur des Objektes (+ gefärbte Bodenteilchen) oder un- 
günstige Wahl der Indikatoren (saure Indikatoren bei elektronegativen 
Bodenteilchen) oder schließlich beide Umstände das tatsächliche Vor- 
liegen der gleichen Abweichungen vom chemischen Gleichgewichte sowohl 
bei elektrometrischen wie auch bei kolorimetrischen Messungen der 
aktuellen Azidität von Suspensionen bei den letzteren verdecken. Bei 
den Suspensionen sind sie aber nur unter günstigen Bedingungen kolori- 
metrisch zu erfassen, während sie sich dem elektrometrischen Nachweis 
nicht entziehen können. 

Eine wesentliche Bedingung für die Möglichkeit zur kolorimetrischen 
Bestimmung des Suspendierungseffektes ist, daß die suspendierten Teil- 
chen weiß (d.h. also farblos) sind, damit ihre Anfärbung erkannt 
werden kann. 


Tabelle 12. Der Suspendierungseffekt einiger Modelle 
(sämtlich negativ geladen). 











Py 
s dierter Kö 
D oo ia apr 
(geschüttelt) | „pzentrifugiert) 
Sieh, ee 4,65 4,71 
ee mer 7,84 7,55 








In Tabelle 12 ist das Verhalten von einigen der untersuchten Kôrper 
an der Elektrode zusammengestellt. 

Aus dem Verhalten der hier verwendeten Modellkörper ergibt sich 
der Färbung nach ein Analogon zu dem Verhalten der zwei verschiedenen 
Sorten von Zellwänden. Wenn man diese suspendierten Körper zu 
porösen Membranen zusammenpreßt, dann fällt die Möglichkeit zum 
elektrometrischen Nachweis der Zusammensetzung ihres äußeren Ionen- 
schwarmes fort, und es bleibt nur noch der kolorimetrische Nach- 
weis übrig. Man kann natürlich auch nicht mehr von einem Suspen- 
dierungseffekt sprechen. Dieser ist nun übergegangen in einen Membran- 
oder Poreneffekt, der prinzipiell das gleiche bedeutet wie der Suspen- 
dierungseffekt. Es gibt demnach einen sauren und einen alkalischen 
Membran- oder Poreneffekt. Dieser ist kolorimetrisch zu erfassen. Pulver- 
isiert man die oben angenommenen porösen Membranen wieder, so kann 
man diesen Effekt auch an der Elektrode messen, eben als den 
Suspendierungseffekt. 

Aufgabe der weiteren Untersuchungen mußte es nun sein zu zeigen, 
daß die Analogie zwischen den Modellkörpern und den Zellwänden 
nicht nur äußerlich besteht, sondern daß auch die entsprechenden 
Eigenschaften bei beiden vorhanden sind, die zu den analogen sichtbaren 
Reaktionen führen. Diese waren auf zweierlei Weise zu ermitteln. 
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1. Es muBte die chemische Substanz in der Zellwand (in Frage 
kommen hierfür nur die Zellinwände) bestimmt werden, welche das gleiche 
färberische Verhalten zeigt (vgl. den nächsten Abschnitt); 2. mußte das 
physikochemische Verhalten der Zellwände ermittelt werden (vgl. das 
nächste Kapitel). 


7. Der Sitz der adsorbierten Farbstoffionen in der elektrischen Doppelschichte 
der Membranporen und ihre chemische Natur. 

H. FREUNDLICH (FREUNDLICH und Losev 1907) ist der Ansicht, 
daß in der wäßrigen Lösung eines basischen Farbstoffes die Farbstoff- 
ionen an der Oberfläche des elektronegativen Adsorbens auf die die 
Ladung bedingenden Hydroxylionen der Innenbelegung treffen und sich 
mit ihnen zur Base oder zu deren unlöslichen Kondensationsprodukten 
vereinigen. Zu dieser Ansicht wurde FREUNDLICH hauptsächlich geführt 
durch die Oberflächenfarbe des gefärbten Kohlepulvers und durch die 
Farbe des mit organischen Lösungsmitteln von der Kohle verdrängten 
Farbstoffes. Aus den oben mitgeteilten Färbeversuchen geht indes hervor, 
daß das Farbstoffion nicht an die in wäßriger Lösung negativen Ladungs- 
träger der Innenbelegung (also die Hydroxylionen) gebunden sein kann. 
Die Innenbelegung der Oberfläche des Adsorbens bleibt frei vom Farbstoff, 
dieser ist vielmehr an die Ionen des Außenschwarmes gebunden. Zwischen 
Adsorbens und Farbstoff muß vielmehr eine monoionale Schicht — die 
Eigenladung bedingende — vorhanden sein. Diese Auffassung läßt sich 
durch folgende Tatsachen beweisen. 

1. Die inkrustierten Zellwände und die Zellinwände tragen beide 
negative Ladung, also Hydroxylionen im Innenschwarm, in einer wäßrigen 
basischen Farblösung zeigen sie aber verschiedene Färbung. Bei den 
Zellinwänden ist das Farbstoffion zwar an Hydroxylionen gebunden, 
zeigt also die Farbe der Base, bei den inkrustierten Zellwänden da- 
gegen erscheint die Farbe des Kations. Bei dieser Färbung werden in 
bestimmtem Umfange Wasserstoffionen der äußeren Ionenbelegung gegen 
Farbstoffionen ausgetauscht, die dann in dem Farbbad nachweisbar 
sind. — 2. In der Außenbelegung der Innenschwärme der inkrustierten 
Zellwände müssen sich H'’-Ionen befinden. Diese lassen sich z.B. an 
der Chinhydronelektrode bei wäßriger Suspension von Holzpulver als 
sog. saurer Suspendierungseffekt nachweisen (s. S. 581). Im Außen- 
schwarm derjenigen Modellkörper, welche Färbung mit der Farbe der 
Farbbase ergeben, lassen sich die Hydroxylionen nachweisen im sog. 
alkalischen Suspendierungseffekt. — 3. Die Ionen (H°- oder OH’-) des 
Außenschwarmes sind austauschfähig (s. S. 592). — 4. Die negative 
Ladung (also innere Hydroxylionenbelegung) bleibt erhalten, wenn der 
Umtausch der Ionen des Außenschwarmes gegen Farbstoffionen statt- 
gefunden hat. Diaphragmen aus gefärbter Zellwandsubstanz zeigen bei 
der elektrischen Endosmose ebenfalls negative elektrische Ladung. 
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Durch den häufig beobachteten Ionenumtausch (H°- und OH’-Um- 
tausch) ist ganz allgemein anerkannt, daß Ionen des äußeren Ionenschwar- 
mes durch andere ersetzt werden können. Dieser Umtausch erstreckt 
sich auch auf die Farbstoffionen. 

Durch die metachromatischen Membranfärbungen ist also bewiesen, 
daß die basischen Farbstoffe sich sowohl als Farbbase wie auch als Farb- 
kation am Adsorbens befinden können. Es ist heute leider noch nicht 
möglich, für alle untersuchten Farbstoffe sich auch rein chemisch eine 
bestimmte Vorstellung vom Zustand des Farbstoffes an der Oberfläche 
des Adsorbens zu machen. ‚Gerade in Hinsicht auf das histologische 
Färben bemerkt man es sehr, daß wir über die verschiedenen Farbstoff- 
lösungen so wenig Bescheid wissen. Es fehlt an einer Arbeit, aus der 
man für eine größere Anzahl gut gekennzeichneter Farbstoffe Sicheres 
über ihre chemische Natur, insbesondere die Isomerieverhältnisse, über 
ihre kolloiden Eigenschaften usw. erfahren könnte‘ (FREUNDLICH 1932). 
An Hand des eingehend untersuchten Krystallvioletts (N-hexa-methyl-p- 
trianilino-methylchlorid) (Apams und ROSENSTEIN 1914; BıppLe 1914; 
Lunp 1931) soll wenigstens für einen Farbstoff gezeigt werden, welche 
Form man sich an der Oberfläche der Zellwände vorzustellen hat. 

Bemerkenswert für den alkalischen Bereich ist die Tatsache, daß 
das Krystallviolett als Triphenylmethanfarbstoff die farblose Carbinol- 
base bildet. Jede alkalische Lösung wird nach einiger Zeit vollkommen 
farblos. Das tritt nicht ein, wenn die alkalische Form an den Membran- 
poren der Zellinwände adsorbiert ist. Hier bleibt die Base gefärbt er- 
halten. Daraus geht also hervor, daß die Base im ionisierten Zustand 
im Ionenschwarm der Poren vorhanden sein muß und die innere Um- 
lagerung zur Carbinolbase nicht erfolgen kann. 

Daß die adsorbierte Farbbase sich im ionisierten Zustand befindet 
und in diesem an der Porenoberfläche auch beharrt, geht auch aus 
dem Verhalten des Capriblaus hervor. In der wäßrigen Lösung dieses 
Farbstoffes färben sich die Zellinwände genau so blau an wie die in- 
krustierten Zellwände. Nun bildet aber das Capriblau mit Alkali in der 
Kälte die blaue ionisierte Farbbase (nach Wızınger 1933 ein Diphenyl- 
hydroxylaminderivat), während die nichtionisierte rotbraun ist. Daß 
der Farbstoff als Kation bzw. als ionisierte Base an der Oberfläche der 
Poren adsorbiert sein muß, geht natürlich auch hervor aus der Struktur 
der Ionenschalen und dem Ionenaustausch bei der Adsorption. An der 
Porenoberfläche der inkrustierten Zellwände muß das Farbkation ad- 
sorbiert sein. Dieses ist beim Krystallviolett von violetter Farbe, mit der 
sich die inkrustierten Zellwände auch anfärben. Das Krystallviolett 
besitzt die Eigentümlichkeit, in saurer Lösung mehrwertige Kationen 
zu bilden, die mit fortschreitender Zunahme der Wertigkeit Farbänderung 
nach Grün, Gelbgrün und Orange zeigen. Da das einwertige Kation 
violett ist und sich die inkrustierten Wände mit dieser Farbe anfärben, 
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so muß also der Farbstoff als solches Kation an der Porenoberfläche 
adsorbiert sein. In der Schreibweise von DiLTHeyY-Wizinger hat das 
Krystallviolett die Formel 


EB] 


und die möglichen Kationen 
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8. Welcher chemische Kérper bedingt den alkalischen Membraneffekt der 
Zellwände ? 

Die Frage, welcher chemische Körper der Parenchym- und Kollen- 
chymwände einschließlich der zugehörigen primären Membranen (Mittel- 
lamelle) verantwortlich zu machen ist für das Auftreten des alkalischen 
Membran- oder Poreneffektes, läßt sich heute noch nicht im vollen 
Umfang beantworten. Auf jeden Fall kommt für die Farbreaktion 
kein Pektinstoff in Frage. Damit sind die schon mehrfach für Pektin- 
stoffe als unspezifisch erklärten Farbreaktionen mit basischen Farb- 
stoffen — die Reaktion mit Rutheniumrot wurde in diesem Zusammenhang 
von mir nicht untersucht — [z. B. von van WIsSELINGH (1925), zuletzt 
wohl von F. Exezicx (1932)] aus der pflanzlichen Histochemie endgültig 
gestrichen. Wie schon F. EurLicH mitteilte, geben sämtliche isolierten 
Pektinstoffe die Farbreaktion nicht. Diese Befunde habe ich selbst 
nachgeprüft sowohl am Hydratopektin der Futterrübe (nach EHRLICH 
präparativ gewonnen) sowie am wasserlöslichen Ca-Mg-Salz der Pektin- 
säure, welches mir Herr Professor EHRLICH freundlichst überlassen hat, 
und kann sie in vollem Umfang bestätigen. Von besonderem Interesse 
ist weiter, daß die Parenchymgewebe der Rübe, welche auf Pektin ver- 
arbeitet wurden, und zwar lange, besonders auf die schwerlöslichen 
Fraktionen, welche erst bei längerer Extraktion bei 100°C in Lösung 
gehen, den alkalischen Membraneffekt immer noch, und zwar meist 
sogar intensiver, zeigen. Die Extraktion der Parenchymgewebe wurde 
nun tagelang fortgesetzt, ohne daß der alkalische Membraneffekt nach- 
gelassen hätte. Wenn man nun das in Scheiben geschnittene und nach 
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dieser langen Extraktion schon sehr weich gewordene Riibengewebe vor- 
sichtig verascht, so kann man das Aschebild des Gewebes erhalten, bei 
dem die Zellwandziige noch recht deutlich erkennbar sind. Priift man 
nun diese Aschenbilder wiederum sehr vorsichtig auf Ca mit H,SO,, so 
schießen fast momentan ungeheure Mengen kleinster Gipsnadeln aus der 
ganzen Masse der Gewebeasche an. Dabei liegen die Krystallisations- 
zentren der Krystallnadeln in zahlreichen langen Reihen, oft bündelförmig 
zusammengefaßt mit Querverbindungen, so daß dadurch oft bei un- 
gestörter Lagerung der Aschenfragmente wiederum der Eindruck eines 
Gewebes hervorgerufen wird. Bei dieser Reaktion gewinnt man den Ein- 
druck, als ob die ganze Masse der Asche nur aus Ca bestehen könnte. 
Wenn man andererseits die Gewebeasche mit verdünnter Lösung von 
Ammonmolybdat auf Phosphor untersucht und zum Ansäuern H,SO, 
verwendet, so erhält man fast momentan ungeheure Mengen von Am- 
moniumphosphormolybdat wiederum in langen Reihen angeordnet mit 
Querverbindungen, so daß man also wieder den Eindruck eines Gewebes 
erhält. Gleichzeitig schießen aber auch-zahllose Gipsnadeln in Bündeln an. 
Prüft man die tagelang bei 100° extrahierten Gewebe vor dem Veraschen 
auf Ca und P, so ist keines der beiden Elemente nachzuweisen. 

Da in den Geweben noch Plasmareste vorgefunden wurden (z. B. 
durch Jodfärbung und Mittons Reaktion), wurden sie der Trypsin- 
verdauung bei p,, 8,5 2—5 Tage unterworfen, darauf mehrfach aus- 
gewaschen und abgepreBt. An diesem Material fielen Jod- und MILLons 
Reaktion negativ aus, der Nachweis von Ca und P blieb jedoch un- 
verändert stark. 

Löst man nach der Methode von Manan (1893) die Pektinstoffe 
aus den Zellwänden heraus durch 1/,stündiges Kochen der Gewebe 
mit 2% HCl, Auswaschen mit H,O destilliert und darauffolgendes 2- bis 
3stündiges Kochen mit 2% NaOH, so verlieren die Zellwände ihre Färb- 
barkeit mit basischen Farbstoffen, wie schon Manern angibt. Dieser 
Autor folgert daraus, daß die Pektinstoffe die Träger der Anfärbung 
in den Zellwänden sein müssen. Wie schon oben gezeigt wurde, kommen 
die Pektinstoffe der Zellwände für die Anfärbung nicht in Frage. Ver- 
ascht man die nach Manern entpektinisierten Gewebe, so ist auch 
kein Ca und P in der Asche mehr nachzuweisen, die ja oben für die 
Anfärbung verantwortlich gemacht wurden. Es kann somit als gesichert 
gelten, daß die so behandelten Zellwände durch den Verlust des Ca 
und P auch die Färbbarkeit verloren haben. 

Aus diesem mikrochemischen Befund geht unzweifelhaft hervor, 
daß die nach der Pektinextraktion in der Mittellamelle verbliebene 
Masse eine unlösliche organische Ca- (und P-?) Verbindung sein muß, 
die verantwortlich zu machen ist für den alkalischen Membraneffekt. 
In Analogie mit den verwendeten Modellen kann es sich dabei nur 
um eine sehr schwer lösliche Ca-Verbindung handeln, vielleicht um 
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das unlösliche Salz einer schwachen organischen Säure. Die früher 
sog. Pektinreaktion mit basischen Farbstoffen zeigt somit nur die 
Anwesenheit von unlôslichem Ca in bestimmter chemischer Bindung 
in den Zellwänden an. Trotzdem stellt sie keine Reaktion auf Ca 
dar, da auch andere unlösliche Verbindungen die gleiche Farbreaktion 
geben können (s. Tabelle 11, S. 560). 


9. Der Einfluß der hydrolytischen Dissoziation. 

Da F. C. C. Hansen (1908) die durch etwaige hydrolytische Dissozia- 
tion der Farblösung gebildete freie Farbbase verantwortlich macht 
für die Färbungen bestimmter Gewebeteile in der Farbe der freien 
Farbbase, mußte der Erscheinung der hydrolytischen Dissoziation der 
Farblösungen nachgegangen werden. Ihre Kenntnis ist bis auf wenige 
Bemerkungen in der Literatur sehr gering. PELET-JoLIrver (1910) be- 
streitet sie für die von ihm untersuchten Farbstofflösungen voll- 
kommen (Fuchsin, Methylenblau und Safranin nach der Methode von 
BREDIG mit Diazoessigester). Nach Zstemonpy (1924), ferner Kraıs 
(LOTTERMOSER 1926) unterliegen bestimmte Farblösungen immerhin der 
Hydrolyse in wäßriger Lösung. Nach Mıor.arı (1893) ist die hydrolytische 
Dissoziation des salzsauren Pararosanilins von ganz untergeordneter 
Bedeutung. H. FrEeunpticH (Kapillarchemie 1930/32) und FREUNDLICH 
und Losev (1908) sehen von der Hydrolyse ganz ab und verneinen 
ihren Einfluß auf die Färbung. Ganz im Gegensatz zu allen diesen 
Angaben nennt H. BEcHHoLn (1929) die wäßrige Lösung der basischen 
Farbstoffe ,,hydrolytisch stark dissoziert“. Es wurde darum für die 
untersuchten Farbstoffe ganz allgemein wenigstens qualitativ das Vor- 
handensein der Hydrolyse und ihre Bedeutung für die metachromatischen 
Färbungen untersucht. Die wäßrigen Lösungen der basischen Farbstoffe 
erleichtern den Nachweis der Hydrolyse sehr, da von den allermeisten 
Farbstoffen nur die freie Base, nicht aber das Farbsalz in Benzol bzw. 
in anderen organischen Lösungsmitteln löslich ist. Schüttelt man wäßrige 
mit Alkali versetzte Lösung, z. B. von Neutralrot, mit Benzol, so geht die 
durch das Alkali freigemachte Base mit gelber Farbe ins Benzol. Das 
gleiche ereignet sich aber auch schon, wenn man eine gewöhnliche mit 
destilliertem Wasser hergestellte Neutralrotlösung mit Benzol schüttelt. 
Es muß also schon in der wäßrigen Lösung ein Teil des Farbstoffes als 
freie Base vorhanden sein. Damit ist der Nachweis der hydrolytischen 
Dissoziation erbracht. Dieser Nachweis einer etwa vorhandenen Hydrolyse 
mittels der Benzolmethode ist natürlich nur mit denjenigen Farbstoffen 
möglich, die als Salz nicht oder nur in Spuren im Benzol löslich sind. 
Daß es sich dabei tatsächlich um den Nachweis der hydrolytischen 
Dissoziation handelt, läßt sich leicht beweisen, z. B. für das Neutralrot. 
Löst man mit dem Benzol nur die bei der Hydrolyse gebildete freie 
Base heraus, so muß die Farblösung zusehends saurer werden, es muß 
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daher die Lösung mehr und mehr die Farbe der Säureform annehmen, 
und da die hydrolytische Dissoziation durch die Ansäuerung zurück- 
gedrängt wird, muß die Farblösung an benzollöslicher Base immer 
mehr verarmen, die Benzollösung ist nach dem Ausschütteln immer 
weniger gefärbt. 50 ccm einer 0,01%igen Neutralrotlösung (pro analysi 
Grübler) p,, 5,5 wurden 10mal mit je 100 cem Benzol (pro analysi 
Kahlbaum) ausgeschüttelt. Die Farbe der Lösung ging dabei von einem 
gelblichen Karminrot über in ein bläuliches Karminrot, und der p,, 
stieg an auf 3,4. Die Farbe des Benzols nach dem Schütteln wurde immer 
blasser gelb. Das gleiche Verfahren wurde auch auf folgende Farb- 
stoffe angewendet. 

Nilblau B (HCl). 50 cem einer 0,01%igen Lösung wurde 10mal 
mit je 100 ccm Benzol ausgeschüttelt. Dieses färbte sich bei den ersten 
Malen + stark rot, später immer schwächer. Dabei hellte sich die 
Lösung auf (heller blau!). Der Py ging von 5,36 auf 4,56 herunter. 


Brillantcresylblau. 50 ccm einer 0,01%igen Lösung wurden 5mal mit 
je 100 cem Benzol geschüttelt. Beim 5. Male farbte sich das Benzol 
praktisch nicht mehr rot. Die Farblösung hatte sich dabei ein wenig 
aufgehellt, der p,, war von 5,9 auf 5,2 heruntergegangen. 

Im Gegensatz dazu Krystallviolett. 50 ccm einer 0,01%igen Lösung 
wurden 6mal mit je 100 ccm Benzol ausgeschüttelt. Dieses blieb jedesmal 
vollkommen farblos. p,, zu Beginn des Versuches 5,64, nach dem Aus- 
schütteln 5,52. 

Es zeigte sich mit der Benzolmethode, daß die Mehrzahl der ver- 
wendeten basischen Farbstoffe in wäßriger Lösung merklich hydrolytisch 
dissoziiert ist. 

Die Frage nach der Bedeutung der hydrolytischen Dissoziation der 
Farbstofflösungen für das Zustandekommen der metachromatischen 
Färbungen erstreckt sich allein auf die Färbungen der Zellinwände, da 
nur diese sich mit der Farbe der Base anfärben. Nach den bislang vor- 
liegenden Ergebnissen ist es nicht gerade wahrscheinlich, daß die Hydro- 
lyse in verdünnter wäßriger Lösung den Ausfall der Färbung merklich 
beeinflussen kann. Jeder Zweifel ließe sich jedoch ausschalten, wenn 
es gelänge solche Farbstoffe auszufinden, welche nicht merklich hydro- 
lytisch gespalten sind und trotzdem metachromatisch färben. Ein 
solcher Farbstoff ist z. B. das Fuchsin. Die wäßrige Lösung des reinen 
Präparates gibt an Benzol direkt keinen gefärbten Anteil ab, wohl 
aber geht aus alkalischer Lösung die echte Farbbase mit gelber Farbe 
ins Benzol über, trotzdem färben sich die Zellinwände mit gelbroter 
Farbe an. Entsprechend verhalten sich das Rosanelin und das Krystall- 
violett. Auch den gegenteiligen Fall gibt es. Capriblau gibt an Benzol 
die rote Farbbase ab, die Zellinwände färben sich jedoch nur blau 
an. Es läßt sich hiernach feststellen, daß 1. Farbstoffe, welche nicht 
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nachweisbar hydrolytisch dissoziiert sind, die Zellinwände trotzdem 
metachromatisch anfärben. 

Ferner lassen sich folgende Gegenbeweise beibringen: 2. In gewissem 
Umfange angesäuerte Farblösungen (z. B. mit CH,COOH) färben genau 
so wie wäßrige Lösungen, obwohl die hydrolytische Dissoziation zurück- 
gedrängt ist. — 3. Sehr verdünnte Farbstofflösungen, die sicher ganz 
der elektrolytischen Dissoziation unterliegen und in denen infolgedessen 
die hydrolytische Dissoziation wohl vollständig zurückgedrängt ist (was 
schon an der Farbe der Lösungen zu erkennen ist, z. B. blau statt violett), 
färben genau so metachromatisch wie konzentriertere. — 4. Das Ausfärben 
(völliges Erschöpfen) der Farbstofflösungen (s. S. 556). Bringt man in 
eine Farbstofflösung sehr viel Gewebe, welches nur Zellinwände enthält, 
so wird bei genügender Menge schließlich sämtlicher Farbstoff von den 
Zellwänden adsorbiert in der Farbe der Farbbase. Das könnte nicht der 
Fall sein, wenn nur die durch die hydrolytische Dissoziation gebildete 
Menge Base die Färbung bewirkt. Es wäre niemals möglich, daß durch 
Adsorption der gebildeten Base sämtlicher Farbstoff der Lösung nach und 
nach der hydrolytischen Dissoziation unterliegen könnte, da die dabei 
freiwerdende Säure mit zunehmender Konzentration die hydrolytische 
Dissoziation automatisch zurückdrängen bzw. vollkommen unterbinden 
würde. Als Beweis der Versuch mit Neutralrot usw. und Benzol. Das ist 
der exakte Modellversuch für diesen Fall. — 5. Beweis, z. B. ferner durch 
FREUNDLICH und LosEv (1907), daß die Adsorptionsgesetze Gültigkeit 
haben. — 6. Die verwendeten anorganischen Modelle zeigen das gleiche 
Verhalten wie die Zellinwände: sie färben sich oberflächlich mit der Farbe 
der freien Farbbase an. Werden sie nur in genügender Menge der Farb- 
lösung zugegeben, so adsorbieren sie den gesamten Farbstoff der Lösung 
in der Farbe der Farbbase, ein Beweis dafür, daß die Ursache zur 
Anfärbung in der Farbe der Base nicht in den Eigenschaften der Farb- 
lösung, sondern in der Beschaffenheit der adsorbierenden Oberfläche zu 
suchen ist. 

Durch dieses beigebrachte experimentelle Beweismaterial dürfte 
genügend sichergestellt sein, daß der hydrolytischen Dissoziation der 
basischen Farbstoffe in Lösung sowohl bei der Färbung überhaupt, wie 
besonders bei der Metachromasie der Zellwände kein Einfluß zuzu- 
schreiben ist. 

10. Die Färbungen in Benzollösungen. 

Von Interesse ist das Verhalten der Gewebeschnitte in benzolischen 
Farblösungen. Es sind schon gelegentlich in der Literatur Färbeversuche 
mit derartigen Lösungen besonders von basischen Farbstoffen beschrieben 
worden, so z. B. von Mic#azriıs (1903), F.C.C. Hansen (1908), ferner 
Versuche von FREUNDLICH bei DEUTscH (1928). Die benzolischen Lösungen 
der basischen Farbstoffe zeichnen sich dadurch aus, daß sie fast durchweg 
etwa die Farbe der Farbbase tragen, denn die Farbsalze sind im 
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allgemeinen in Benzol nicht léslich, sondern nur ihre Basen. Um diese in 
Lésung zu bringen, muB sie bei den meisten Farbstoffen erst durch Alkali 
in Freiheit gesetzt werden und kann dann leicht durch Ausschütteln 
ins Benzol übergeführt werden. Bei Neutralrot genügt es, die rein wäßrige 
Farblösung mit Benzol zu schütteln, um die Base in genügender Menge 
ins Benzol überzuführen. Diese Tatsache führe ich darauf zurück, daß die 
Base schon in der wäßrigen Lösung mindestens zum Teil frei vorhanden ist, 
daß also der Farbstoff in wäßriger Lösung hydrolytisch dissoziiert ist. 
Schüttelt man eine Farblösung mehrmals mit frischem Benzol aus, so 
verarmt die Neutralrotlösung an der ausschüttelbaren Base, es geht 
immer weniger ins Benzol über. Daher wird die wäßrige Farblösung 
saurer (s. S. 566). Die Färbungen der Gewebeschnitte, welche sorg- 
fältig in Alkohol entwässert und in Benzol übergeführt wurden, über- 
raschen einigermaßen. Die inkrustierten und die Zellinwände zeigen 
die gleiche Färbung, und zwar in der Farbe der sauren Form des Farb- 
stoffes. Genau so färben sich alle möglichen Körper an, welche in luft- 
trockenem Zustande in die Benzollösung gebracht werden: Filtrier- und 
Zeitungspapier, Kieselsäure, Al,O, + H,O, Ca-Citrat, Zinnsäure usw. 
Die Färbung von Filtrierpapier mit Krystallviolett hat schon FREUNDLICH 
beobachtet. 

Bemerkenswert ist die einheitliche Färbung der heterogenen Gewebe, 
die einheitliche Färbung von Kieselsäure und Al,O, + H,O, La,O, usw., die 
ja sonst die saure bzw. alkalische Färbung zeigen. Noch bemerkens- 
werter, besonders vom kapillarchemischen Standpunkt aus, ist jedoch 
die Färbung dieser Körper überhaupt. Darauf ist bislang noch von 
keiner Seite hingewiesen worden. Der Färbung mit basischen Farb- 
stoffen in Benzollösung anzureihen ist diejenige mit sauren Farbstoffen 
im gleichen Lösungsmittel. 

Auch mit sauren Farbstoffen ergeben sich ganz einheitliche Färbungen 
der heterogenen Gewebearten und sonstigen Körper. Gehorchen die 
Färbungen in wäßrigen und nichtwäßrigen Lösungsmitteln kapillar- 
elektrischen Gesetzmäßigkeiten, so ist es zum mindesten erstaunlich, 
daß in den benzolischen Farblösungen überhaupt eine Färbung erfolgt, 
obwohl im Elektrosmometer keine Flüssigkeitsbewegung und damit 
auch jede Aufladung unterbleibt, andererseits findet in Benzol auch 
kein Stromtransport statt. Benzol ist weder sauer noch basisch (siehe 
BRONSTEDT 1928). Die theoretische Folgerung aus dem Ausbleiben der 
Aufladung ist die nach dem Ausbleiben jeglicher Anfärbung in benzolischen 
Lösungen saurer und basischer Farbstoffe. Dieser Widerspruch zwischen 
Theorie und Praxis läßt sich einigermaßen aufklären durch folgende 
Tatsachen. 

Die Anfärbung lufttrockenen Papieres und lufttrockener Körper wie 
Ca-Citrat, Al,O,, AIPO,, La,O, usw. in den Benzollösungen erfolgt 
meist langsam. Trocknet man das Papier scharf über der Flamme oder 
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glüht man die chemischen Substanzen frisch und lange aus, so wird 
dadurch die Anfärbung in Benzol noch erschwert, ebenfalls dadurch, 
daß man zu den Färbungen lufttrockene Gewebeschnitte verwendet. 
Andererseits erleichtert man das Anfärben z. B. von Papier, wenn man 
es vorher und zwischendurch anhaucht. Das gilt für die Lösungen 
der Farbbase in Benzol, aber auch für evtl. Lösungen des Farbsalzes, 
z.B. von Neutralrot. Dieser Farbstoff läßt sich in siedendem Benzol 
mit hellroter Farbe (himbeerrot) lösen (wahrscheinlich kolloid!). Es 
lassen sich nun mit lufttrockenem Papier direkte rote Färbungen in 
der siedenden Lösung erzielen. Wie außerordentlich feuchtigkeits- 
empfindlich gerade diese benzolische Neutralrotlösung ist, geht aus 
folgendem Versuch hervor. Bringt man in die siedende hellrote Lösung 
ein angehauchtes Stück Zeitungspapier (ohne Druckerschwärze) z. B., 
so schlägt sehr rasch die Farbe nach Gelbbraun um, d.h. durch die Spuren 
von Feuchtigkeit des Papieres ist die Abspaltung der Base erfolgt, die 
nun auch nach dem Erkalten in Lösung bleibt, während sich die roten 
Lösungen beim Erkalten entfärben, ihr Farbstoff fällt wieder aus. Aus 
dem bisher Gesagten geht schon hervor, daß die Anfärbung der Gewebe 
und der anderen Körper wahrscheinlich nur infolge eines größeren 
minimalen Wassergehaltes erfolgt. Gelingt es diesen noch zu beseitigen, 
so muß auch die Anfärbung unterbleiben. Es ist aber ganz außerordentlich 
schwer, die genannten Gewebe und Substanzen von letzten Spuren 
von Wasser zu befreien. Auch Devutscu hat schon die Frage des Wasser- 
einflusses bei diesen benzolischen Färbungen erörtert. Da er aber den 
gleichen Ausfall der Färbungen „auch an der vollständig wasserfreien 
Grenzfläche des geglühten Quarzpulvers‘‘ beobachtet, ist seiner Meinung 
nach jede Mitwirkung von Wasser beim Zustandekommen dieser Färbungen 
ausgeschlossen. Es ist aber relativ leicht, die Behauptung von DEUTSCH 
zu widerlegen durch die Untersuchungen von B. Neumann (1930): , Über 
die Entwässerung von Kieselsäure“. Nach Mrzur, Kocx und KROTZERT 
beträgt der Wassergehalt von Kieselsäure nach Istiindigem Glühen 
bei 1000° 0,5%, bei 1100° 0,2%, bei 1200° 0,0%. NEUMANN unter- 
suchte die Farbstoffaufnahme von Kieselsäure aus einer Indanthren- 
Bordeaux R-Lösung in Xylol in Abhängigkeit vom Wassergehalt und 
vom Glühen, und findet, daß bei seinem Präparat die Farbstoffaufnahme 
vollständig unterbleibt, wenn die Kieselsäure 1 Stunde lang bei 1000° 
geglüht worden ist. Wurde sie dagegen nur bei 500° geglüht, so fand 
noch eine 29%ige Farbstoffadsorption statt. Was für die Xylollösung 
gilt, ist aber ohne weiteres auf die Benzollösung zu übertragen. So be- 
obachteten auch La Mer und Downes (1931), daß Indikatoren in Benzol- 
lösungen sehr sicher umschlagen, wenn das Benzol wasserhaltig ist 
(0,57 Teile auf 1000), daß der Umschlag aber ausbleibt, wenn das Benzol 
absolut trocken ist (über metallischem Na). Es ist so gut wie sicher, 
daß das von DeurtscH verwendete geglühte Quarzpulver keineswegs 
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„vollständig wasserfreie Grenzflache“ hatte und damit seine daraus ge- 
zogenen Schlüsse nicht den tatsächlichen Verhältnissen entsprechen. Für 
die Verantwortlichkeit von Wasserspuren am Zustandekommen der 
Färbungen in den benzolischen Lösungen basischer und saurer Farb- 
stoffe spricht endlich noch die Tatsache, daß sämtliche Anfärbungen 
in der Farbe der wäßrigen Lösung erfolgen, ganz gleichgültig, ob es sich 
um eine sehr schwer lösliche Säure handelt oder um eine Base. 

Wenn auch die Färbungen in benzolischen Lösungen prinzipiell nichts 
Neues gebracht, sondern nur nach kritischer Behandlung ihre Über- 
einstimmung mit der kapillarelektrischen Natur der wäßrigen und 
alkoholischen Färbungen gezeigt haben, so mußte sie hier doch kurz 
behandelt werden, weil gelegentlich weittragende, aber abwegige Schlüsse 
aus ihnen gezogen worden sind. 


VI. Physikalisch-chemische Eigenschaften der Zellwände. 


Nachdem gezeigt werden konnte, daß die Färbung der pflanzlichen 
Zellwände nach den Gesetzmäßigkeiten erfolgt, welche die kapillar- 
elektrische Theorie der Färbung mit basischen und sauren Farbstoffen 
voraussetzt, muß es unsere Aufgabe sein, die von der Färbetheorie ge- 
forderten Eigenschaften der Zellmembran etwas genauer zu untersuchen. 


1. Die elektrische Ladung der Zellwände. 


Die für die Fähigkeit zur Adsorption der basischen Farbstoffe in 
wäßriger Lösung wesentliche Eigenschaft der Zellwände ist ihre negative 
elektrische Ladung. Diese ist schon gelegentlich erkannt und im all- 
gemeinen physikalisch und in der Färberei ausgewertet worden. PERRIN 
(1904), FreunpLich und Losev (1907), MicHazrıs (1920), GyEMANT 
(1921) u.a. haben z.B. die negative Ladung der Zellulosefaser er- 
mittelt. PERRIN (1904), BETHE und Toroporr (1905) und Stamm (1926) 
stellten die negative Ladung von Holz fest. Im Zusammenhang mit dem 
färberischen Verhalten und ganz besonders zur Ermittlung der elektrischen 
Eigenschaften der inkrustierten und der Zellinwände wurde die elektrische 
Ladung der Zellwände, und zwar aus rein praktischen Gründen nur 
von verholzten und Parenchymwänden untersucht, in Abhängigkeit 
von der Reaktion des umgebenden Mediums. Da es nicht möglich war, 
von den zu den Färbeversuchen verwendeten Sproßquerschnitten 
größere Mengen Lignin-, Kutin- und Zellinwände zu erhalten, mußten 
die entsprechenden Zellwandmassen von anderen Pflanzen und Organen 
gewonnen werden, welche sich färberisch genau so verhalten. Als 
Ligninwände wurde zunächst Fichtenholz verwendet, welches in Form 
von Holzraspeln oder als Pulver ohne weitere Präparation in beliebigen 
Mengen erreichbar ist. Als Zellinwände wurde das Parenchym der 
Futterrübe (gelegentlich auch der Zuckerrübe) benutzt, welches fast 
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nur aus Parenchymzellen besteht. Nur ganz wenige Gefäßgruppen sind 
im Parenchym verstreut anzutreffen. Da aus dem Rübenkörper außerdem 
nur die gefäßarmen Teile gegen das Wurzelende zu verwendet wurden, 
handelt es sich hier um fast reines Parenchym. 


Das Rübenparenchym wurde folgendermaßen vorbehandelt. Aus- 
gesuchte Stücke des Rübenkörpers wurden in Scheiben gehobelt und 
mindestens 24 Stunden in mehrfach gewechseltem destilliertem Wasser 
gewaschen und darauf auf Fließpapier bei etwa 50—60°C getrocknet. 
Darauf wurden sie abermals 24 Stunden mehrfach durchgewaschen und 
zum zweiten Male getrocknet. Die getrockneten Schnitzel wurden 
entweder als Ganzes oder zu Pulver gemahlen verwendet. Als Kutin- 
wände wurden die äußeren stark kutinisierten Zellwandschichten der 
sukkulenten Blätter von Aloe vera verwendet. Die Blätter wurden mit 
einem scharfen Skalpell äußerst dünn abgeschält. Auf diese Weise wurden 
dünne Zellwandschichten erhalten, die aus 2—3 Zellenlagen bestanden, 
deren äußerste die Epidermiszellen waren. Das Chlorophyll wurde mit 
Alkohol, Schleim und ein Teil der Inhaltstoffe durch langes Wässern 
in destilliertem Wasser extrahiert. Das auf diese Weise erhaltene Zell- 
wandmaterial besteht leider nur zum geringsten Teil aus Kutin. Ver- 
suche, die Kutikula isoliert zu den Versuchen zu verwenden, scheiterten 
bislang an der Unmöglichkeit, aus der durch konzentrierte Schwefel- 
säure isolierten Kutikula diese vollständig wieder auszuwaschen, ohne 
die feinen Häutchen zu einer unbrauchbaren Masse zusammensintern 
zu lassen. 


Die Bestimmung der elektrischen Ladung. 

Die Bestimmung der elektrischen Ladung der Zellwände und anderer 
Substanzen in verschiedenen Lösungsmitteln wurde in zwei einander 
ähnlichen Elektrosmometern vorgenommen. Diese Apparate sind beide 
nach dem Prinzip gebaut, welches PERRIN (1904) verwandt hat, sie ver- 
meiden aber offensichtliche Mißstände (z. B. das Eintreten von Gas- 
entwicklung durch Elektrolyse), welche dem PERRINschen Apparat an- 
haften. Andererseits sind für die Apparate die Vorteile des Osmometers 
nach GyEMANT (1921) nutzbar gemacht worden, ohne dessen Unbequemlich- 
keiten zu übernehmen. Die beiden Apparate unterscheiden sich nur durch 
die Art der Stromzuführung, die nämlich bei der Verwendung von wäßrigen 
und nichtwäßrigen Flüssigkeiten im Osmometer verschieden sein muß. 
In Abb. 15 ist das Elektrosmometer für wäßrige Lösungen im Längsschnitt 
dargestellt. Der Apparat besteht aus einem U-Rohr von 24 mm Durch- 
messer, dessen einer Scherkel S mit der Versuchsflüssigkeit gefüllt ist. 
Der andere Schenkel besteht aus den drei mit Schliff zusammenfügbaren 
Teilen A, Bund ©. Die beiden Abschnitte A und B tragen je einen seit- 
lichen Tubus, in den mit Schliff die beiden gläsernen Stromzuführungen Z, 
und Z, eingepaßt sind. Diese bestehen aus einem entsprechend geformten 
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Stück Glasrohr mit Schliff, welches an beiden Enden aufwärts gebogen 
ist. Das äußere Ende ist noch mit einer Glocke umgeben. Diese Strom- 
zuführungen sind mit gesättigtem KCl-Agar gefüllt, die Glocke zum 
Teil mit gesättigter KCl-Lésung, in die je eine gesättigte Kalomel- 
elektrode eintaucht. Teil B trägt am unteren Ende eine Einziehung 
und ist plan geschliffen. Diese Öffnung wird nach den Angaben von 
GYEMANT (1921) mit einer Fil- 
trierpapierscheibe verschlossen 
(mit Kollodiumlösung am Rande 
angeklebt). Um diesen Dia- 
phragmaträger widerstandsfähi- 
ger zu gestalten, binde ich ein 
Stückchen lockeren Verbandmull 
darüber. In den + zylindrischen 
Teil von B wird dann die zu 
untersuchende Substanz in Pul- 
verform mit der entsprechenden 
Lösung hineingeschlämmt, die 
sich dann auf dem Filtrierpapier- 
scheibchen zum Diaphragma ab- 
setzt. Die Eigenladung des Fil- 
trierpapiers spielt gegenüber 
derjenigen des sehr viel dickeren 
Diaphragmas keine Rolle. Der 
Teil C trägt den seitlichen Ansatz 
R, an den mit einer kurzen 
Schlauchverbindung die Kapil- 
lare direkt (Glas an.Glas!) an- 
gesetzt wird. Der Hahn H ge- 
stattet die luftblasenfreie Fül- 


à 
lung des zusammengesetzten bb. 1. a Einzelne Elektrode mit Schliffstöpsel 
zum Elektrosmometer für nichtwäßrige Flüssig- 
Schenkels durch Hochsaugen \eiten.b Elektroamometerfür wäßrige Lösungen : 


der Flüssigkeit. Der geeignete Erklärung im Text. 

Stand des Meniskus in der leicht 

ansteigenden Kapillare (von etwa 50 cm Länge) wird durch Aus- 
gleich des Meniskus im freien Schenkel S erreicht. Die Kapillare tragt 
eine Meßskala mit einem Nullpunkt in der Mitte. Für nichtwäßrige 
Flüssigkeiten wird der gleiche Apparat verwendet, der aber statt der beiden 
Stromzuleitungen Z, und Z, die in Abb. la dargestellte Platinelektrode 
enthält. Die Elektroden bestehen aus einem Glasstöpsel zum Verschließen 
des seitlichen Tubus von A und B, der innen ein eingeschmolzenes Platin- 
blech und außen eine Klemmschraube trägt. Die beiden Apparate werden 
in der beschriebenen Ausführung von der Glasbläserei Carl Geyer, Berlin 
NW 6, Karlstraße 11, hergestellt. 
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Die zu den Messungen an den Elektroden angelegte Spannung be- 
trug in allen Versuchen 135 Volt, der Spannungsabfall zwischen den 
Elektroden 17 Volt pro Zentimeter. Vor der Ablesung des Flüssigkeits- 
transportes in der Kapillare wurde der Strom mehrere Male in ver- 
schiedener Richtung durch das Diaphragma hindurchgeschickt, bis 
die Wanderung der Flüssigkeit etwa gleichmäßig nach beiden Richtungen 
ui erfolgte. Dieses Einspielen- 
7 lassen wurde nach dem Vor- 


2 gang von GLIxELi (1917) 
pr ne See und GYEMANT (1921) ange- 
ran wendet. Der Flüssigkeits- 
23856748 93 @ N py transport erfolgte stets im 
Abb. 2. Elektrosmosekurve für Fichtenholz. gleichen Stück der Kapillare. 
Die zurückgelegte Strecke 

wurde an einer Millimeterteilung abgelesen. In Abb. 2 und 3 sind die 
in 30 Sek. vom Nullpunkt der Kapillare aus vom Meniskus zuriick- 
gelegten Strecken in Abhängigkeit von der Wasserstoffionenkonzentration 
für Fichtenholzraspeln und gepulvertes Rübenparenchym kurvenmäßig 
dargestellt. Der Flüssigkeitstransport erfolgt bei dem Zellwandpulver 
an stets mit dem Strom, das 
30 Diaphragma ist also negativ 


20 geladen. Bei Fichtenholz ist 

4 dur I» die Ladung bei Py = 2 ver- 

aaa michtet. Mit abnehmender 

tT + 5 8 # 9 8 # wtp, Wasserstoffionenkonzentra- 

Abb. 3. Elektrosmosekurve für Rübenparenchym. tion steigt sie kontinuierlich 

an. Bei Rübenparenchym be- 

ginnt merklicher Flüssigkeitstransport erst bei p,, — 3. Dieser nimmt 
bei abnehmender Azidität rasch zu. 

Die auf diese Weise ermittelte Ladung der beiden Zellwandkategorien 
in Abhängigkeit von der Wasserstoffionenkonzentration, gemessen am 
elektrosmotischen Flüssigkeitstransport, stimmt gut überein mit dem 
färberischen Verhalten der Zellwände entsprechend der kapillarelektrischen 
Theorie der Färbung. 

Im absoluten säurefreien Äthylalkohol zeigten Fichtenholzraspeln 
und gepulvertes Rübenparenchym als Diaphragma stets positive Ladung. 
Bei 135 Volt Spannung und einem Spannungsabfall von 19 Volt pro 
Zentimeter wanderte bei Fiehtenholz der Meniskus 3,5 mm in 30 Sek., 
bei Rübenparenchym 9 mm in der gleichen Zeit. Für Ca-Citrat wurde 
bei positiver Ladung unter den gleichen Versuchsbedingungen in 30 Sek. 
12 mm Flüssigkeitstransport ermittelt. 

2. Der äußere Ionenschwarm der elektrischen Doppelschichte. 

Die Ursache der elektrischen Aufladung an der Phasengrenzfläche 

ist in der Ionenadsorption zu suchen. Da die H’- und OH'-Ionen die 
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am stärksten adsorbierbaren, andererseits in wäßrigen Lösungen stets 
vorhanden sind, so sind die elektrischen Aufladungen (das gilt für die 
biologischen Objekte besonders) in erster Linie auf die Adsorption dieser 
Ionen zurückzuführen. Da aber die an der Phasengrenzfläche adsorbierten 
Ionen von gleicher Ladung nicht ohne entsprechende Kompensation 
(Elektroäquivalent) durch entgegengesetzt geladene Ionen verharren 
können, hat schon QuINCKE (1861) die Bildung der elektrischen Doppel- 
schicht an der Phasengrenzfläche angenommen. Die innere Ionen- 
belegung dieser Doppelschichte wurde oben durch die Charakterisierung 
der elektrischen Ladung der Membranporen näher beleuchtet. Die 
äußere mit der Membranoberfläche weniger fest verbundene Ionen- 
belegung soll nun etwas näher betrachtet werden. 


Die Eigenschaften der Zellwände, erläutert am Beispiel der Kohle als 
Adsorbens. 

Die Verschiebungen der Anfärbung der Zellwände in sauren und 
weniger sauren bis neutralen oder schwach alkalischen Lösungen 
basischer Farbstoffe nach der weniger sauren oder weniger alkalischen 
Seite ließ die Vermutung aufkommen, daß die Zellwände in gewissem 
Umfang ein entsprechendes Verhalten zeigen wie die Kohle. ‚Eine 
Lösung, welche aus beliebig viel Ionenarten besteht und sauer reagiert, 
kann durch Schütteln mit Kohle niemals sauer, sondern immer nur 
weniger sauer werden; umgekehrt kann eine alkalische Lösung durch 
Kohle immer nur weniger alkalisch werden. Jede Lösung nähert sich 
also bei Behandlung mit Kohle der Neutralität, und eine neutral re- 
agierende Lösung kann durch Kohle niemals deutlich sauer oder alkalisch 
werden“ (MicHAELIs 1922). Diese zuerst von LOFFLER und SPIRo 
(1918/19) experimentell ermittelte Tatsache bezeichnet MICHAELIS als 
den Neutralisationseffekt der Kohle. Nach der älteren Definition von 
Säure und Base ist „die Kohle ein nicht molekulardisperser, absolut un- 
löslicher Ampholyt, der H°- und OH'-Ionen fast gleich stark bindet; dessen 
isoelektrischer Punkt also bei annähernd neutraler Reaktion liegt‘ 
(MicHaELIs 1922). In Tabelle 13 ist ein derartiger Adsorptionsversuch 
mit Tierkohle wiedergegeben, und zwar einmal mit Phosphatpuffern 
nach SORENSEN (1909 und 1912) modifiziert nach Krorrz (1924), der 
die Reihe erweitert hat. Die Tabelle 13 enthält ferner den gleichen 
Versuch noch mit ungepufferten Lösungen, also mit HCl angesäuertem 
und mit NaOH alkalisch gemachtem Wasser. In beiden Fällen ergibt 
sich ein isoelektrischer Punkt bei etwa p,, = 7. 

Die Versuche mit der Tierkohle zeigen eine auffallende Diskrepanz 


insofern, als sich zwar im Adsorptionsversuch ein isoelektrischer Punkt 


(oder vielleicht besser mit BETHE und Toroporr „Indifferenzpunkt‘‘) 
bei etwa p,, 7 ergibt, aber die elektrische Ladung im Elektrosmose- 
versuch keineswegs umgekehrt wird. Wenn auch der isoelektrische 
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Tabelle 13. Versuch mit Carbo animalis sicc. pro analysi Merck bei 
Zimmertemperatur. 
In nach In erten L 
es 2 HO HO Neon 
Pu -Differenz Pu : 
vorher nach 20 Std. | Pu vorher nach 30 Sta. |" pal 
1,94 2,00 — 0,06 2,03 2,44 — 0,41 
2,70 3,24 — 0,54 3,03 6,10 — 3,07 
3,46 4,94 — 1,48 3,82 6,00 — 2,18 
4,14 5,30 — 1,16 4,16 6,36 — 2,20 
5,44 5,72 — 5,04 6,74 — 1,70 
5,80 5,94 — 0,10 5,56 6,72 — 1,16 
6,70 6,70 ,00 6,36 6,92 — 0,56 
7,46 7,44 + 0,02 7,00 6,96 + 0,04 
8,40 8,30 + 0,10 7,28 7,22 + 0,06 
8,04 7,36 + 0,68 

















Punkt und der Indifferenzpunkt wie BETHE und Toroporr (1915) gezeigt 
haben, meist nicht genau zusammenfallen, so liegen sie doch in einem 
engen p,,-Bereich beieinander. Die beiden Autoren konnten bei der 
von ihnen verwendeten Retortenkohle keine Umkehrung der elektrischen 
Ladung (—) beobachten, sondern nur deren Vernichtung bei etwa p,, 2, 
während GYEMANT (1921) die Richtungsumkehrung der Elektrosmose 
mit HCl bei p,, 4,2, mit H,SO, bei p,, 3,4 erhielt. Bei der von mir ver- 
wendeten Kohle (Carbo animalis sicc. pro analysi, Merck) erfolgte die 
Umkehrung der Elektrosmoserichtung bei etwa p,, 2,5, obwohl der 
Indifferenzpunkt bei neutraler Reaktion gelegen war. Auf diese Dis- 
krepanzen ist meines Wissens noch nie hingewiesen worden. 

Das Verhalten der weiter oben beschriebenen Zellwandmassen sowohl 
in ungepufferten Lösungen wie auch in den Phosphatpuffergemischen 
(nach SÔRENSEN-KROETZ) ist dargestellt in den Kurven Abb. 4—7. 
Diese Membran-Adsorptionsversuche wurden so ausgeführt, daß in 
einem Reihenversuch von meist 10 Stufen in ERLENMEYER-Kölbchen aus 
Jenaer Geräteglas (100 ccm Inhalt) je 0,5 g Membransubstanz auf 25 ecm 
Lösung eingetragen wurden. Meist nach etwa 20 Stunden bei Zimmer- 
temperatur wurde dann die Reaktion der überstehenden Lösung elektro- 
metrisch gemessen. Ein Blindversuch zeigte, daß weder die Berührung 
mit dem Glas noch die Luftkohlensäure in der Lage war, die Reaktion 
der verwendeten Lösungen ın den verstöpselten Kölbchen innerhalb der 
Versuchszeit merkbar zu verschieben. 

Die Kurven der inkrustierten Membranen (Holz und Kork, Abb. 4 und 5) 
zeigen in den gänzlich ungepufferten Lösungen auf der sauren Seite 
bis etwa p,, 4,5 bzw. 4,8 (Indifferenzpunkt) geringe Adsorption von 
H'-Ionen, d.h. aber, daß sich besonders im Außenschwarm der Ionen- 
doppelbelegung H'-Ionen in genügender Menge (durch Abdissoziation) 
befinden, so daß nur geringe Aufnahmefähigkeit für diese besteht. 
In weit stärkerem Maße kommt dieses Verhalten in den Phosphat- 
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puffergemischen zum Ausdruck. Die entsprechenden Kurven zeigen fiir 
Holz keine p,,-Anderung, fiir Kork nur ganz geringe. Auf der alkalischen 
Seite des Indifferenzpunktes findet fiir Holz und fiir Kork ganz erhebliche 
Verschiebung der Reaktion der ungepufferten Lösung gegen den In- 
differenzpunkt hin statt, d.h. die Lösungen werden weniger alkalisch. 


6 7 ay 
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Abb. 4. Adsorptionsversuch mit Fichtenholzpulver in Wasser von verschiedener Reaktion 
und in Phosphatpuffer. 
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Diese Adsorption von OH'-Ionen kommt ebenfalls in den Pufferlésungen 
zustande, jedoch in geringerem Maße. Auffallenderweise findet gegen 
Py 7 zu in beiden Kurven eine Verringerung der Adsorption statt. In 
diesem Verhalten kommt zum Ausdruck, daß die Membranen bei negativer 
Ladung in wäßriger Lösung an der Oberfläche ihrer Poren im äußeren 
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PhosphafpufYer 
Abb. 5. Adsorptionsversuch mit Korkraspeln. Erklärung wie zu Abb. 4. 


Ionenschwarm vorwiegend H'-Ionen besitzen, die unter Beibehaltung 
ihrer Ladung die OH’-Ionen des Innenschwarmes kompensieren. Aus 
den Färbeversuchen geht hervor, daß die Menge der adsorbierten 
H'-Ionen im Außenschwarm einem gewissen Gleichgewicht zustrebt, 
denn bei Verschiebung der Ionenkonzentration in der umgebenden 
Lösung strebt die Färbung der Membran immer einer bestimmten 
Farbe zu, nämlich einer solchen, die einem p,, von etwa 3 entspricht. 
Dieses Gleichgewicht bleibt, wie die Färbungen zeigen, bis über den 
Indifferenzpunkt erhalten. Darüber hinaus aber nimmt die Färbung einen 
weniger sauren Charakter an, was sich in einem leichten Farbwechsel 
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zu erkennen gibt. in diesem Bereich nimmt die Menge der H’-Ionen 
im AuBenschwarm merklich ab. 

Nach dem adsorptiven Verhalten in den Lésungsreihen und in den 
Färbeversuchen entspricht der Menge der H'-Ionen im Außenschwarm 
der Membranporen die im Innenschwarm vorhandene Menge von OH’- 
Ionen nach den Versuchen über die elektrische Ladung. 

Mit der Zunahme der Wasserstoffionenkonzentration auf der sauren 
Seite des Indifferenzpunktes nimmt die elektrische Ladung ab, bis 
sie bei p,, 2,0 völlig vernichtet ist. In diesem Punkte ist die Ladung 
der OH’-Ionen in der Innenbelegung abgesättigt. Mit abnehmender 
Wasserstoffionenkonzentration nimmt die Adsorption der OH’-Ionen 





wr 








Abb. 6. Adsorptionsversuch mit getrocknetem Riibenparenchym in Wasser von verschiedener 
Reaktion, in Phosphat- und Citratpuffer. 


stetig zu, die Ladung vergrößert sich. Damit ändert sich auch die Zu- 
sammensetzung des Außenschwarmes, bis im Indifferenzpunkt weder 
H'- noch OH’-Ionen adsorbiert werden. Unterhalb dieses singulären 
Punktes müssen sich vornehmlich H'-Ionen im Außenschwarm befinden, 
oberhalb dieses Punktes nimmt die Zahl der Hydroxylionen mehr und 
mehr zu. 

Aus dem geschilderten Verhalten der inkrustierten Membranen 
geht hervor, daß es sich bei ihnen um saure Ampholytoide handeln muß, 
im Gegensatz zu der Anschauung von A. WIELER (1912), der allen 
Zellwänden einen sauren Charakter abspricht. Bei den inkrustierten 
Zellwänden kann zwar durch Steigerung der Wasserstoffionenkonzen- 
tration die negative Ladung vernichtet werden, doch gelang es bisher 
nicht, eine positive Aufladung zu erzielen. 

Die Kurven der Zellinwände (Abb. 6) unterscheiden sich charakte- 
ristisch von denen der inkrustierten Membranen. Zunächst liegt der 
Indifferenzpunkt mehr nach der alkalischen Seite zu verschoben, in 
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den ungepufferten Lösungen etwa bei p,, 5,5. In diesen Lösungen fällt 
die starke Adsorption von Wasserstoffionen auf im sauren Bereich, 
bei der es sich zweifellos nicht um bloBe Adsorption, sondern um Ab- 
dissoziation von OH’-Ionen handeln muB, wie ja aus den Farbeversuchen 
zu entnehmen ist. Im stärker sauren Bereich aber kommt es zweifellos 
zu einer Absättigung durch Hydroxylionen im Außenschwarm, denn 
es findet hier im allgemeinen keine Anfärbung statt. Bei negativer 
Ladung der Membran — also Überwiegen von OH’-Ionen in der Innen- 
belegung — beginnt in den Phosphatpuffern schon bei Py 4,7, in den 
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Abb. 7. Pe mit frischen Rübenschnitzeln in Wasser von verschiedener 
Reaktion und in Phosphatpuffer. 
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ungepufferten Lösungen erst bei p,, 5,5 eine merkliche Adsorption von 
OH’-Ionen, und damit steigert sich die negative Ladung der Membran, 
andererseits nimmt auch die Menge der OH’-Ionen im Außenschwarm zu. 
Diese hat schon in sehr schwach sauren Lösungen auf der sauren Seite 
vom Indifferenzpunkt zugenommen, so daß die OH’-Ionen im Außen- 
schwarm an Menge überwiegen, wie der Ausfall der Färbungen in ge- 
eigneten Farbstoffen zeigt. 

Aus dem Verhalten der Zellinwände geht hervor, daß es sich um 
basische Ampholytoide handeln muß. Sie werden sich also nicht nur im 
Zustande der Neutralität befinden, wie Sven ODÉN (1916) meinte, 
sondern darüber hinaus im alkalischen Gebiet wirksam sein. Auch 
bei den Zellinwänden wird zwar die negative Ladung durch steigende 
Wasserstoffionenkonzentration bei etwa p,, 1,5 vernichtet, eine positive 
Aufladung konnte aber bislang noch nicht erzielt werden. 

In Abb. 7 ist der Kurvenverlauf gegeben, wie er mit lebendfrischem 
Rübengewebe unter sonst gleichen Bedingungen erzielt wird. Es zeigt 
sich, daß die Kurven im Prinzip denen an den getrockneten Membranen 
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gewonnenen sehr ähnlich sind, wenn auch ihr Verlauf noch ausgeprägter 
ny Der Indifferenzpunkt liegt zwischen p;; 6 und 7 (vgl. dazu auch 

591). 

In den oben mitgeteilten Resultaten ist das Vorhandensein eines 
Indifferenzpunktes für Tierkohle nach früheren Angaben wieder bestätigt 
worden, andererseits wurde die Existenz derartiger singulärer Punkte 
für verholzte und Zellinwände nachgewiesen. Es wurde ferner betont, 
daß die adsorptiven Eigenschaften der Tierkohle und der Zellwand- 
massen lokalisiert sind in dem äußeren diffusen Ionenschwarm der 
Herm#uorrzschen Doppelschichte. Nach den Untersuchungen von 
WIEGNER und seinen Mit- 


Tabelle 14. Der Suspendierungseffekt von arbeitern findet die ionale 
Blutkohle bei verschiedener Reaktion des Zusammensetzung des 
Dispersionsmittels (nach G. WIeenee 1930). äullesen TIhnsnschwarmes 











vr | ee Pu ihren Ausdruck in der Art 
such Milli- ii der des Disper- des Ansprechens auf eine 
> Suspension _|_sionamittels_ geeignete Elektrode im 

1 0,00 4,12 6,30 Suspendierungseffekt bei 
2 0,05 4,42 6,31 Suspensionen. In Tab. 14 
r en on == (Versuch 1—5 z. B.) ist 
5 0,20 5,32 6,84 der Suspendierungseffekt 
: oa = vo der Blutkohle nach einem 
8 4 6,05 7.30 Versuch von WIEGNER wie- 
9 0,40 6,40 7,37 dergegeben. Bestehen wirk- 
10 0,00 8,77 8,08 lich die oben fiir die Ad- 











sorptionsverhältnisse von 
Kohle und den inkrustierten und Zellinwänden geltend gemachten Über- 
einstimmungen, so müßte sich auch bei den Zeilwandmassen in geeigneter 
Verteilung der Suspendierungseffekt nachweisen lassen. Fichtenholzpulver 
und gepulvertes Rübenparenchym wurden in destilliertem Wasser auf- 
geschwemmt und nach häufigem Waschen mit destilliertem Wasser an 
der Chinhydronelektrode auf den Suspendierungseffekt geprüft. In 
Tabelle 15 sind einige Ergebnisse dieser Messungen zusammengestellt, 
die für jede Membrankategorie je zwei Messungen enthält, welche an 
der gleichen Probe unmittelbar nacheinander ausgeführt wurden. Dadurch 
ist die Existenz eines Suspendierungseffektes für das Membranpulver 
bewiesen. Es kann keinem Zweifel unterliegen, daß die durch das Pulveri- 
sieren hergestellte äußere Oberfläche der Zellwandmassen im entferntesten 
nicht vergleichbar ist mit der natürlicherweise vorhandenen inneren 
Oberfläche der Zellwände. Da diese letztere aber nicht irgendwie zum 
Ansprechen auf eine Elektrode gebracht werden kann, so stellt das 
Pulvern einen wenn auch unzulänglichen Ersatz dar. 
Die schon weiter oben gezeichnete Übereinstimmung im Verhalten 
der Substanzen, welche den sauren Suspendierungseffekt (und saure 
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Färbungen) ergeben, mit den inkrustierten Zellwänden und denjenigen 
Körpern, welche den alkalischen Suspendierungseffekt (und alkalische 
Färbungen) zeigen, mit den Zellin- (und Kollenchym-) Wänden scheint 
nicht durchführbar zu sein, da die Zellinwände nach Tabelle 15 den 
sauren Suspendierungseffekt ergeben und nicht, wie zu erwarten wäre, 
den alkalischen, obwohl sie regelmäßig wie jene Modellkörper alkalische 
Färbungen annehmen. Offenbar liegt hier ein Widerspruch vor, da ein 
und dieselbe Membransubstanz an der Elektrode den sauren, färberisch 
aber den alkalischen Effekt zeigt. Nach der heutigen Kenntnis kann 
aber ein suspendiertes Teilchen nicht gleichzeitig den sauren und den 


alkalischen Suspendie- ; 
rungseffekt ergeben. Tabelle 15. Suspendierungseffekt von Zell- 











Die Aufklärung dieses wandpulver in destilliertem Wasser. 
scheinbaren Wider- + Bhoureuhf Pu 
spruchs läßt sich durch i Pee ER se 
folgende Überlegungen nn 
4 I 4,45 4,57 
geben. Fichtenholz { I 444 455 
1. Die Farbeversuche ; : 
à - Parenchym der I 4,81 5,00 
zeigen aufs Deutlichste, Futterrübe Ii 4,82 5,00 








daB die Zellinwand ein 
heterogenes Gebilde ist. Sie besteht aus der Mittellamelle und den 
angelagerten Sekundärlamellen aus Zellulose (und Begleitstoffen). Tragerin 
der Färbung ist jedoch fast nur die Mittellamelle, die Sekundärlamellen 
nicht. Zu Beginn der Färbungen sieht man zwar, daB auch die Sekundär- 
lamellen etwas vom Farbstoff der Mittellamelle tragen, daB dieser 
Farbanteil aber sehr bald verschwindet. Es ist bekannt, daB die Zellulose 
keine Affinität zu den basischen und sauren Farbstoffen in wäßriger 
Lösung hat. Andererseits trägt die Zellulose in Wasser negative Ladung. — 
2. Die zu den elektrometrischen Messungen verwendeten Zellinwände 
sind also von dieser heterogenen Zusammensetzung. Es handelt sich dabei 
um Membranbruchstücke, die im allgemeinen nur im Innern ein Stück 
Mittellamelle enthalten. Mengenmäßig ist aber der Anteil der Mittel- 
lamelle sehr gering gegenüber der Zellulose der Sekundärlamellen. 
Wenn also die Bruchstücke dieses Membranpulvers gegen die Elek- 
trode prallen, dann kommt sicher in 99% der Fälle gar nicht die Sub- 
stanz der Mittellamelle mit der Platinelektrode in Berührung, sondern 
die Zellulose. Diese zeigt aber gar nicht den alkalischen Eifekt. Um 
diesen also auch elektrometrisch zu erfassen, wäre es notwendig, mit 
der Substanz der Mittellamelle allein zu arbeiten. Das ist aber aus rein 
technischen Gründen nicht möglich. Wohl läßt sich im Modellversuch 
zeigen, daß Substanzen mit ähnlichem Suspendierungs- bzw. Membran- 
effekt und ähnlicher chemischer Zusammensetzung wie die der Mittel- 
lamelle den alkalischen Suspendierungseffekt an der Elektrode zeigen 
(vgl. das Verhalten der Ca-Verbindungen in Tabelle 11, S. 560, und den 


Planta Bd. 21. 39 











A. Th. Czaja: 





582 


Nachweis des Ca in der Zellwand, S. 565). Andererseits gelingt aber auch 
der Nachweis, daß Zellulose den sauren Suspendierungseffekt an der 
Elektrode gibt. Zu dieser Feststellung wurde entfettete Verbandwatte 
fein verteilt, in destilliertem Wasser suspendiert und während 24 Stunden 
oftmals mit destilliertem Wasser gewaschen. Verwendet man nicht zu 
dichte Suspensionen (mit Chinhydron gesättigt) zu den Messungen, so 
ist ein Zusammenballen der Zelluloseteilchen nicht zu befürchten, das 
Absitzen bzw. Zur-Ruhe-kommen erfolgt rasch. Man braucht nur durch 
Heben und Senken der Platinelektrode die Suspension aufzurühren. 

In Tabelle 16 sind mehrere in weni- 
Tabelle 16. Suspendierungseffekt gen Minuten aufeinanderfolgende 








von Zellulosepulver. Werte zusammengestellt 
Pu Durch den Nachweis des sauren 
; Suspendierungseffektes des Zellu- 
mn se ma , *) um cm losepulvers ist es nach den oben 
Suspension (a ) - . | 6,45 gegebenen Überlegungen doch recht 
Dispersionemittel . : . - . => wahrscheinlich, daß dieser saure 





Effekt den alkalischen Effekt der 
Substanz der Mittellamelle an der Elektrode überdeckt, der ja färberisch 
vorhanden ist. 

Der äußere Ionenschwarm der Zellwände gestattet in einigen Ver- 
suchen noch einen weiteren Einblick in seine Zusammensetzung. BETHE 
und ToRoOPoFF hatten nämlich gezeigt, daß der Indifferenzpunkt einer 
Diaphragmensubstanz durchaus nicht zusammenfallen muß mit dem 
isoelektrischen Punkt, d.h. mit dem Punkt, in dem die innere relativ 
feste Ionenbelegung auf einen äußeren Einfluß hin das Vorzeichen 
wechselt. Im allgemeinen liegen diese Punkte + nahe beieinander. 
Das Beispiel der Kohle aber ließ schon erkennen, daß bei manchen 
Substanzen wahrscheinlich zwischen beiden Punkten ein größerer Abstand 
liegen kann. Der Indifferenzpunkt ist nun dadurch charakterisiert, daß 
mindestens innerhalb des äußeren Iunenschwarmes Gleichgewicht be- 
steht zwischen H’- und OH’-Ionen, daß also weder die einen noch die 
anderen adsorbiert werden. Zu beiden Seiten dieses Punktes überwiegt 
aber je eine dieser beiden Ionenarten, also auf der sauren die H -Ionen, 
auf der alkalischen die OH’-Ionen. Die Folge davon und die Konsequenz 
aus den Untersuchungen von WIEGNER (1930) ist die, daß die Tierkohle 
und damit jede andere Substanz von entsprechendem Verhalten, auf der 
sauren Seite des Indifferenzpunktes den sauren und auf der alkalischen 
Seite den alkalischen Suspendiercngseffekt zeigen muß. Der einzige 
Versuch, der bislang in dieser Richtung unternommen worden ist, stammt 
von WIEGNER (1930) (obwohl nicht unter diesem Gesichtspunkt an- 
gestellt) und ist schon oben in Tabelle 14 (Versuch 1—10) wiedergegeben. 
Die Blutkohle zeigt tatsächlich das geforderte Verhalten. Es wurde 
nun der Versuch gemacht, auch für die Membranpulver an der Elektrode 
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das gleiche nachzuweisen, aber die Messungen scheiterten bislang daran, 
daß in sauren und alkalischen Lösungen das Membranpulver angegriffen 
wird und dann mit dem Chinhydron reagiert, so daß keine konstante 
und reproduzierbare Potentialeinstellung erhalten werden konnte. Da- 
gegen ließen aber Färbe- und Umfärbeversuche erkennen, daß tat- 
sächlich bei beiden Membranen bei gleichbleibender elektrischer Ladung 
(negativ) ein Wechsel im Vorzeichen des Membraneffektes hervorgerufen 
werden kann. Zur Erläuterung soll auf den Versuch von S. 553 mit 
Brillantcresylblau zurückgegriffen werden. Die inkrustierten Wände 
sind blau gefärbt, die Zellinwände violett, also metachromatisch. Erhöht 
man im Außenschwarm die Menge der OH’-Ionen (Zugabe von NaOH), 
so wird die negative Ladung der Zellwände erhöht. Gleichzeitig muß aber 
auch eine Vermehrung der OH’-Ionen im Außenschwarm der Oberfläche 
der Membranporen auftreten. In diesem Falle ergab die Blutkohle in 
Versuch 10 der Tabelle 14 den alkalischen Suspendierungseffekt. Bei 
den inkrustierten Zellwänden tritt das gleiche ein (alkalischer Poren- 
effekt), nämlich Umfärbung von der .Säurefarbe zur Alkalifarbe, Farb- 
wechsel von Blau über Violett nach Karminrot. Dieser Farbumschlag 
ist vollkommen reversibel und beliebig oft reproduzierbar, durch Aus- 
waschen oder Ansäuern. Mit der Alkalizugabe zum gefärbten Gewebe- 
schnitt steigert sich bei den Zellinwänden der alkalische Membran- 
effekt, indem die Farbe von Violett nach Rot und Gelbrot übergeht. 
Auch diese Umfärbung ist vollkommen reversibel. Bemerkenswert ist 
das feste Haften des Farbstoffes an den Membranen (Erhöhung der nega- 
tiven elektrischen Ladung im alkalischen Gebiet). Gibt man umgekehrt 
zu den mit Brillanteresylblau in wäßriger Lösung gefärbten Schnitten 
Salz- oder Schwefelsäure zu, so verlieren die Zellinwände rasch + große 
Mengen des Farbstoffes (Abnahme der elektrischen Ladung!), der sich 
sofort nach Blau umfärbt und bei geeigneter geringer Säurekonzentration 
die Mittellamellen blau färbt, d. h. die Wände der Parenchymzellen mit 
der Säureform, d.h. es tritt der saure Poreneffekt auf. Auch diese Um- 
färbung ist durch Auswaschen oder Alkalizugabe vollkommen reversibel. 
Die inkrustierten Zellwände verlieren bei geringer Ansäuerung zunächst 
nur wenig Farbstoff. Da sie in Brillanteresylblau nicht metachromatisch 
gefärbt sind, tritt hierbei auch kein Farbwechsel ein. In stärker sauren 
Lösungen wird auch ihnen der Farbstoff stärker entzogen infolge Ver- 
minderung der elektrischen Ladung. Sind die inkrustierten Zellwände 
mit Krystallviolett gefärbt, das sie in wäßriger Lösung (rotviolett) ebenfalls 
metachromatisch (violett) anfärbt, so tritt bei diesen bei Ansäuerung 
ebenfalls ein Farbwechsel auf, eine Umfärbung von violett nach blau, 
also Verschiebung des sauren Membraneffektes in das mehr saure Gebiet. 
Versuche, die Größe des sauren und alkalischen Membraneffektes kolori- 
metrisch quantitativ zu bestimmen, wurden bisher nicht ausgeführt. 
Sie sollen späterer Arbeit vorbehalten bleiben. 
39* 
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VIL. Literaturbesprechung und Schlu8bemerkungen. 

Im experimentellen Teil glaube ich den gesicherten Nachweis er- 
bracht zu haben, daB die Metachromasie der pflanzlichen Zellwande 
im lebenden wie im toten Zustande auf dem Vorhandensein eines sauren 
(bei den inkrustierten Zellwänden) und eines alkalischen (bei den Paren- 
chym- und Kollenchymwänden) Membran- oder Poreneffektes beruht. 
Dieser wird hervorgerufen dadurch, daß bei minimaler Löslichkeit der 
Wandsubstanz eine oberflächliche Auflockerung des Gitters der Wand- 
substanz erfolgt. In dieser Auflösungszone wird ein stetiger Übergang 
von festgebundenen Gitterionen über halbgelöste beweglichere Ionen zu 
den völlig freien Ionen des Lösungsmittels vorhanden sein. Eine solche 
Zone um den wenig löslichen Körper beeinflußt durch die Zonenionen 
und die des Lösungsmittels den physikalisch-chemischen Zustand der 
als heterogenes System aufzufassenden Zellwand. Ein typischer Ionen- 
effekt besteht in der Bestimmung der Größe des Potentialsprunges 
einer auf sie ansprechenden Elektrode, wenn die zusammenhängende 
Wand vorher gepulvert wurde. Ein entsprechender Effekt tritt sichtbar 
auf auch an der zusammenhängenden, also nichtgepulverten Zellwand, 
wenn Säure-Basenindikatoren in wäßriger Lösung in diese Auflösungszone 
gelangen. In diesem Falle tritt der Zoneneffekt als Metachromasie 
sichtbar in Erscheinung. 

Nachdem die Erscheinung der Metachromasie soweit erklärt werden 
konnte, soll zunächst noch kurz die Literatur zu diesem Problem kritisch 
beleuchtet werden. 

L. Mıcuaerıs (1903) war versucht, die Metachromasie der Mast- 
zellen seiner tierischen Gewebe so zu deuten, daß die Granula dieser 
Zellen stark alkalische Reaktion haben und dadurch in der Lage sein 
sollten, aus den Farbsalzen die anders gefärbte Farbbase in Freiheit 
zu setzen. Das konnte seiner Meinung nach aber aus dem folgenden 
experimentellen Grunde nicht richtig sein. Wenn man nämlich die 
alkalische Reaktion dieser Zellen durch Zugabe von Säure neutralisiert, 
so müßte damit die in die Zellen eingedrungene Farbbase mit der zu- 
gefügten Säure sofort wieder die anders gefärbten Farbsalze ergeben. 
Das trat aber in den Versuchen von MicHAELIS nicht ein. Die Ursache 
des Ausbleibens hat MıcHAELIS nicht näher untersucht. Damit ist aber 
auch die Erklärung der Metachromasie durch verschiedene Reaktion des 
zu färbenden Substrates für Micna®.is erledigt, und er stellt die experi- 
mentell nicht gestützte Tautomeriehypothese der Metachromasie der 
basischen Farbstoffe auf. Die Ursache soll danach nicht im Gewebe, 
sondern allein in der Farblösung zu suchen sein. Die Farblösungen 
sollten ein Gemisch aus zwei Formen desselben Stoffes darstellen, die 
beide die gleiche summarische Formel (Bruttoformel) haben, aber in ihrer 
Konstitutionsformel irgendeinen kleinen Unterschied aufweisen sollten, 
dergestalt, daß beide Formen leicht ineinander übergehen könnten. 
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Infolgedessen sollte es auch nicht méglich sein, die Molekiile der einen 
Konstitution von der anderen zu trennen. 

Diese sehr gekiinstelte Erklarung verwirft F.C.C. Hansen (1908) 
zwar, nimmt jedoch andererseits auch die von MicHAELIs negierte Um- 
färbung der metachromatisch angefärbten Gewebezellen durch Säure- 
zugabe als de facto bestehend und richtig an. Er sucht einen anderen 
Ausweg zur Erklärung und glaubt ihn in der hydrolytischen Spaltung 
der rein wäßrigen Farblösungen gefunden zu haben. Jede meta- 
chromatisch färbende wäßrige Farblösung soll seiner Meinung nach 
„außer den undissoziierten Farbsalzmolekülen und den ionisierten 
Farbsalzmolekülen zugleich Moleküle der freien hydrolytisch gebildeten 
Farbbase in undissoziiertem Zustande (und natürlich eine entsprechende 
Anzalıl der Moleküle der freien Säure oder deren Ionen)‘ enthalten. 
Die metachromatische Färbung soll nun darauf beruhen, „daß gewisse 
histologische Bestandteile die in den wäßrigen Farblösungen also schon 
vorhandenen, hydrolytisch gebildeten Moleküle der freien Farbbase in 
besonderem Grade aufspeichern und sich daher im Ton der freien Farb- 
base besonders stark färben“. Die genannte Aufspeicherung sollte eine 
Assoziation zwischen der Farbbase und den Gewebesubstanzen, also eine 
„chemische, obwohl in der Regel ziemlich lockere Bindung (aber keine 
Salzbindung)‘‘ sein. Weder die Assoziation zwischen der Farbbase und 
den betreffenden Gewebesubstanzen, noch das Vorkommen von hydro- 
lytischer Spaltung neben der elektrolytischen Dissoziation der wäßrigen 
Farblösungen, noch endlich gar die Anteilnahme der hydrolytischen 
Dissoziation der Farblösungen am Färbeprozeß ist von HANSEN je be- 
wiesen worden, so daß seine Erklärung nicht minder hypothetisch zu 
nennen ist, als die von ihm verworfene von MICHAELIS. — Es wurde 
weiter oben (S. 566) bewiesen, daß die bei vielen Farbstofflösungen tat- 
sächlich vorhandene hydrolytische Dissoziation nicht verantwortlich zu 
machen ist für das Auftreten der Metachromasie. Obwohl ich selbst 
an den von MicHAELIS und HANSEN verwendeten tierischen Geweben 
keine Untersuchungen ausgeführt habe, halte ich es nicht für zweifelhaft, 
daß die Erscheinung der Metachromasie auch hier auf die oben an- 
gegebene Weise erklärt werden kann. — ScHwARz und HERRMANN (1922) 
führten zur Erklärung der Metachromasie des Toluidinblaus bei tierischen 
Geweben eine Reihe von Modellfärbungen aus mit nach ihren Angaben 
gröber und feiner dispersen Gelen und pulverförmigen Adsorbentien. 
Da sich nach ihren Angaben einige der feiner dispersen Körper blau, 
der gröberen aber rot färbten, so schließen sie, daß für das Auftreten 
der Metachromasie in erster Linie der verschiedene Dispersitätsgrad des 
Adsorbens verantwortlich zu machen ist, in zweiter Linie der durch 
Ionenadsorption bestimmte Ladungszustand der Oberfläche. Von den 
Verfassern wurde weder der Dispersitätszustand des blauen noch des roten 
Toluidinblaus untersucht, noch ‚der durch Ionenadsorption bestimmte 
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Ladungszustand der Oberfläche‘ der verwendeten Adsorbentien, so daß 
ihren Schlußfolgerungen Beweiskraft fehlt. 

Wenn sich die beiden Autoren bei der Beurteilung des Kolloid- 
zustandes von Toluidinblau und seiner Farbbase auf die Verhältnisse 
berufen, welche Wo. Ostwarp (1919) beim Kongorubin fand, so ist 
dem nur entgegenzuhalten, daß es sich bei diesem um einen Vertreter 
der Salzfarben, also einer ganz anderen, vornehmlich hochkolloiden 
Körperklasse handelt (s. auch Czasa 1930), und die früher von Wo. Osr- 
WALD (1912) zur Begründung des Farbwechsels der Indikatoren heran- 
gezogenen Änderungen des Kolloidzustandes haben sich für die basischen 
und sauren Indikatorfarbstoffe als nicht zutreffend erwiesen [s. HAnTzscH 
(1914) und Kruyr und KorrHorr (1917)]. 

Wie schon auf 8. 553 gezeigt wurde, läßt sich bei geeigneter Reaktion 
grundsätzlich in der Membran jedes Gewebeelementes der Farbstoff 
sowohl in der sauren wie auch in der alkalischen Form erhalten. Das 
gilt auch für das Toluidinblau. Die blaue (saure) Form und die rote 
(alkalische) Form, welche gegen die blaue stärker kolloid ist, lassen sich 
sowohl in den nach meiner Erfahrung (1930) dichtesten Kutinwänden, 
den weniger dichten Ligninwänden und den Zellinwänden mit dem locker- 
sten Gefüge erhalten. Ein Einfluß verschiedener kolloider Struktur der 
Gewebselemente, sowie ein solcher verschiedener Dispersität der beiden 
Formen des Toluidinblaus und damit auch der anderen verwendeten 
Farbstoffe kann für die Metachromasie der pflanzlichen Gewebe somit 
nicht geltend gemacht werden. 

Die Metachromasie, welche bei den Modellkörpern gefunden wurde, 
konnte oben (S. 559) im Prinzip erklärt werden und als kolorimetrischer 
Nachweis des sauren bzw. alkalischen Suspendierungseffektes charakteri- 
siert werden. Obwohl damit erstmalig der Nachweis für die kolorimetrische 
Erfassung des Suspendierungseffektes gegeben wurde, im Gegensatz zu 
den Erfahrungen bei bodenkundlichen Untersuchungen (SHARP und 
HoacLaxD 1916; CHRISTENSEN 1923; UTESCHER 1932), so liegen doch 
in der Literatur einige Beobachtungen vor, welche ohne weiteres in diesem 
Rahmen verständlich werden. 

Das streng lokalisierte Auftreten einer bestimmten Azidität auf 
engstem Raume, welche von derjenigen der wäßrigen Umgebung be- 
trächtlich abweicht, ist in zwei analogen Fällen für die saure Seite 
der p,,-Skala beobachtet worden. Eine Caseinsuspension in destilliertem 
neutralem Wasser (BRAILSFORD ROBERTSON T. 1906/07) rötet Lackmus- 
papier, wenn die Caseinteilchen nach dem Schütteln das Lackmuspapier 
berühren. Haben sich die Teilchen aber abgesetzt, so ist im Suspensions- 
wasser kein Casein nachzuweisen und dieses zeigt sich neutral gegen 
Lackmus. Die Caseinteilchen ergeben also zweifellos den sauren Suspen- 
dierungseffekt. Einen ganz ähnlichen Effekt beobachtete JARISCH (1923). 
Neutralrot nimmt in einer beliebigen alkalischen Seifenlösung, die 
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deutlich alkalisch gegen Phenolphthalein reagiert (Umschlagspunkt p,, 8,3) 
nicht gelbe, sondern rote Farbe an. Die in einer stark verdünnten Lösung 
von sekundärem Natriumphosphor (p,, 8,5) suspendierten Trépfchen einer 
höheren Fettsäure färben sich mit Neutralrot deutlich rot, oder mit 
Nilblau A (Sulfat) deutlich blau. Emulsionen des Handelslecithins rufen 
den gleichen Effekt hervor. 

Das Verhalten der geprüften Farbstoffe in den Modellversuchen ist 
nicht auf die basischen Farbstoffe beschränkt, sondern auch bei den 
sauren zu finden. So beschreibt I. M. KorLr#orr in seinem Buche! 
das Verhalten von Thymolphthalein in der wäßrigen Suspension von 
Lanthanhydroxyd. Diese in Wasser schwer lösliche starke Base gibt dem 
Wasser eine Reaktion von etwa p,, 9. Bei diesem p,, ist der saure Indikator 
farblos. Die Suspension erscheint jedoch dunkelblau. Setzt sie sich ab, 
so ist der Bodenkörper dunkelblau, die darüberstehende Lösung aber 
farblos. Thymolphthalein ist erst von p,, 10,5 ab blau. Nach Kouruorr 
bildet das Lanthanhydroxyd an seiner Oberfläche ein gefärbtes Salz mit 
der Indikatorsäure. Nach der oben gegebenen Erklärung jedoch ergeben 
die La-Teilchen bei negativer Ladung den alkalischen Suspendierungs- 
effekt, dessen kolorimetrischer Nachweis von KOLTHOFF geführt wurde. 
Phenolphthalein, Thymolblau und andere Indikatorsäuren verhalten sich 
nach KoLTtHorr entsprechend. 

Die Erfahrungen über die Metachromasie der Modellkörper ver- 
mögen noch in einer anderen Richtung Aufschluß zu geben, nämlich 
über die kolorimetrische p,,-Bestimmung in kolloiden Gebilden. Zwar 
hat D. Deurscx. (1928) schon versucht, auf Grund seiner Beobachtungen 
über die Farbänderungen von Indikatorlösungen in Wasser-Benzol- 
emulsionen Anhaltspunkte in dieser Richtung zu geben, aber schon 
A. Ture, (1929) hat auf unrichtige Schlußfolgerungen in seinen Ge- 
dankengängen hingewiesen. Ich selbst habe zahlreiche Versuche zu diesem 
Problem ausgeführt und werde meine abweichenden Ergebnisse später 
mitteilen. Die Versuche an den heterogenen Zellwänden und suspendierten 
Teilchen zeigen jedenfalls zur Genüge, daß unmittelbar an der Oberfläche 
(Lösungszone) fester Teilchen ganz andere Aziditätsverhältnisse herrschen 
können als in der Lösung der unmittelbarsten Nachbarschaft dieser 
Teilchen. Was aber für Suspensionen gilt, das hat sicher auch Gültigkeit 
für Emulsionen (Versuche nach Deurscx) und Emulsionskolloide, so 
daß bei der kolorimetrischen p,,-Bestimmung in kolloiden Körpern größte 
Vorsicht geboten ist. 

Im Zusammenhang mit dem sauren und alkalischen Membran- 
effekt ist noch kurz einzugehen auf die chemische Natur der Zellwände, 
um die Frage zu beantworten, welche Substanzen in den jeweiligen Zell- 
wänden die Membraneffekte hervorrufen. 


1 KorLTHorr, I. M.: Säure-Basenindikatoren, 4. Aufl., S. 359. 1932. 
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Im Falle der Zellinwände konnte oben schon festgestellt werden, 
daß eine unlösliche Ca-Verbindung in der Mittellamelle den alkalischen 
Membraneffekt bedingt. Dabei kann es sich aber sicher nicht um das 
Ca-Salz der Pektinsäure handeln. In allen Untersuchungen über das 
Pektin konnte bislang zwar nicht das Verhalten des genuinen Pektins 
in der Zellwand studiert werden. Soweit es sich um die besonders von 
F. Eric untersuchten löslich gemachten Pektinkörper und ihre Salze 
handelt, muß jedenfalls gesagt werden, daß sie alle löslich sind und 
keines den besagten alkalischen Membraneffekt hervorruft. Der dafür 
verantwortliche Körper bleibt zudem ungelöst in der Mittellamelle 
zurück. Wie oben schon auseinandergesetzt, ist in dieser wahrscheinlich 
organisch gebundenes Ca in großen Mengen vorhanden. Daneben kommt 
aber wahrscheinlich auch gebundener Phosphor in ziemlich beträchtlichen 
Mengen in der Mittellamelle vor. Ob das Calcium allein oder mit Phosphor 
gebunden unlöslich in der Mittellamelle anwesend ist, ist noch fraglich. 
Auf jeden Fall trägt es die Verantwortung für das Auftreten des alkalischen 
Membraneffektes. NIGHTINGALE, ADDOMS, ROBBINS und SCHERMERHORN 
(1931) fanden für Solanum lycopersicum bei Ca-Mangel, daß fast der 
gesamte Ca-Vorrat der Pflanze in unlöslicher Form vorliegt, also in den 
Zellwänden (Mittellamellen) untergebracht sein muß. Aus diesem Befund 
dürfte erhellen, wie wichtig das unlösliche Zellwandkalzium für die Pflanze 
sein muß, sicher nicht allein für die Stabilität der Zellwand! ALLEN 
(1901) hat sich schon gegen die Auffassung der Mittellamelle als bloßer 
Kittsubstanz ausgesprochen. 

Über die Verursachung des sauren Membraneffektes der inkrustierten 
Zellwände wurden keine eigenen Untersuchungen angestellt. Das war 
um so weniger notwendig, als aus einer Reihe experimenteller Unter- 
suchungen die Herkunft von minimalen Mengen H -Ionen ohne weiteres 
verständlich ‘ist. 

Für Holz konnten SCHORGER (1917), MaHoop und CABLE (1922) 
und Rrrrer und FLeck (1922) zeigen, daß kaltes Wasser nicht ganz 
ohne Einfluß ist. Es gehen geringe Substanzmengen aus dem Holz 
in Lösung. Von den verschiedenen löslichen Stoffen, welche hier am 
meisten interessieren, sind Essigsäure und Ameisensäure zu nennen. 
Obwohl beträchtliche Mengen erst durch Behandeln mit heißem Wasser 
und durch Kochen unter Druck in Lösung gehen, so ist doch auch bei 
Berührung mit kaltem Wasser eine minimale Säuerung der verholzten 
Zellwände nachweisbar. Trägt man z.B. fein gepulvertes Fichtenholz 
in blaue Lackmuslösung ein, so schlägt diese nach Rot um. Der Nachweis 
der Essigsäure gelingt nicht ohne weiteres. Behandlung mit Ferri- 
chloridlösung gibt in der Kälte keine Braunfärbung durch basisches 
Eisenazetat, sondern erst nach dem Kochen tritt sie schwach auf. Das 
Ausbleiben der Reaktion ist verständlich, da es sich unter diesen Be- 
dingungen eben nur um minimale Mengen handelt. Das zeigt ja auch der 
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Ausfall der Adsorptionsversuche in den gepufferten und ungepufferten 
Lösungen, in denen ein Zunehmen der Azidität der Lösungen erst oberhalb 
Py 5 auftrat. Nach HäceLunp (1928) wird allgemein angenommen, daß 
die Essigsäure durch Abspalten von Azetylresten aus dem Lignin entsteht. 
Dagegen ist es nach FREUDENBERG (1933) noch nicht bewiesen, ob die 
esterartig gebundene Essigsäure der Ligninkomponente angehört. Es 
scheint kein Zweifel zu bestehen, daß die abgespaltene Essigsäure ent- 
weder allein oder doch mit verantwortlich zu machen ist für das Auf- 
treten des sauren Membraneffektes der verholzten Zellwände. Da dieser 
bei allen bisher untersuchten verholzten Zellwänden der verschiedensten 
Pflanzen auftritt, so ist zu folgern, daß die verantwortliche Säurequelle 
wenn nicht im Lignin selbst, so doch in einem regelmäßigen Lignin- 
begleiter zu suchen ist. 

Etwas klarer liegen die Verhältnisse für Kork und Kutin. Da die 
Aufklärung des Suberins heute schon wesentlich weiter getrieben worden 
ist als die des Kutins, soll auch dessen Behandlung hier vorweggenommen 
werden. ‘ 

Die fiir den Kork von Quercus suber und anderen Pflanzen charakte- 
ristische Substanz, das Suberin, stellt nach den Untersuchungen von 
SONDEREGGER (1929) und ZETZscHE und BAHLER (1931) ein Gemisch 
dar aus den gesättigten Oxyfettsäuren Phellonsäure (= Oxybehensäure 
Co2H 4303) — dazu als Begleiter in geringer Menge die n-Eikosan-dicarbon- 
säure (C..H,,0,) — Phloionsäure (C,,H3,0,), Phloionolsäure (C,,H,,0;) 
und den ungesättigten Oxyfettsäuren Suberinsäure (C.,H,s0,) und Suberol- 
säure (C,H,,0,) und wahrscheinlich noch weiteren ungesättigten Fett- 
säuren. Nach RosENTHAL (1926) sind die Korkfettsäuremoleküle als 
Makromoleküle (STAUDINGER) im Suberin enthalten, und CHOLATNIKOW 
(1927) konnte dann unter Beweis stellen, daß sich das Suberin aus 
Estoliden (Verbindungen zweier oder mehrerer Oxysäuren miteinander 
durch Esterbildung: Strepto- und Cycloestolide) der gesättigten und 
ungesättigten Oxyfettsäuren, vielleicht zum Teil auch aus freien un- 
gesättigten Säuren zusammensetzt. Die Estolide und die freien Fett- 
säuren sind infolge ihres ungesättigten Charakters polymerisiert. — Die 
Phloionolsäure zeichnet sich vor den anderen Korkfettsäuren durch ihre 
Wasserlöslichkeit aus (0,16 Teile in 100 Teilen siedenden Wassers). 

Weit weniger eingehend bekannt ist das Kutin. Bis jetzt liegt eine 
wenn auch nicht erschöpfende, so doch grundlegende Analyse für eine 
einzige Pflanze vor, und zwar von Lese und WHEELER (1925) für Agave 
americana. Die beiden Autoren isolierten aus dem Agave-Kutin zwei 
halbflüssige hochmolekulare Fettsäuren, die Kutinsäure (C„H,,0,), welche 
in größter Menge vorhanden ist, und die Kutininsäure (C,,H.0;). Da- 
neben wurden zwei weitere Fettsäuren in geringer Menge gefunden, 
sowie eine feste Fettsäure, welche der Phellonsäure nahestehen soll. 
ZETZSCHE und BAHLER (1931) halten die letztere nicht für identisch 
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mit der Phellonsäure, sondern mit der Trioxy-stearinsäure: Phloionol- 
säure. SONDEREGGER (1929) hält die Kutinsäure für identisch mit der 
Suberolsäure und die Kutininsäure für identisch mit der Suberinsäure. 
Schon Fourcroy (1801) hat auf die nahe Verwandtschaft zwischen 
Korksubstanzen und Kutin hingewiesen, die auch nach anderen Unter- 
suchungen besteht. Nach SONDEREGGER (1929) herrschen im Kork die 
gesättigten Oxyfettsäuren bei weitem vor, die im Kutin nur in ver- 
schwindender Menge vorkommen. Über die Art des Vorkommens dieser 
Säuren im Kutin der Zellwände ist nichts Sicheres bekannt. Sehr un- 
wahrscheinlich ist wohl eine Esterbildung mit der Zellulose. 

Es scheint mir nicht zweifelhaft, daß sowohl im Kork wie in kutini- 
sierten Zellwänden die aufgefundenen, in Wasser meist unlöslichen Fett- 
säuren für das Auftreten des sauren Membraneffektes in den ent- 
sprechenden Zellwänden verantwortlich zu machen sind. 

Die summarische Art und Weise, wie A. WıeLer (1912) sämtlichen 
Zellwänden (mit Einschluß der Zellinwände!) und sogar der Zellulose 
saure Reaktion zuschreiben will, allein auf Grund von Ionenadsorption, 
hält der Kritik nicht stand. Schon S. Opfn (1916) hat gezeigt, daß die 
„sauren‘‘ Zellwände tatsächlich schwer lösliche Säuren enthalten, die 
ihre saure Reaktion hervorrufen. 

In den Adsorptionsversuchen konnte gezeigt werden, daß Zellwand- 
material, welches + frei von Resten des lebenden Inhaltes ist, die 
C,, von Pufferlösungen und von Wasser von verschiedener Reaktion 
in charakteristischer Weise verändert. Im Vergleich mit dem ver- 
schiedenen Verhalten von Tierkohle als Ampholytoid wurden die in- 
krustierten Zellwände als saure und die Zellinwände als basische Am- 
pholytoide bezeichnet. Wie bei der Tierkohle läßt sich auch bei den Zell- 
wanden ein Indifferenzpunkt ermitteln, in welchem keine Verschiebung 
der Azidität der umgebenden Lösung erfolgt. Dieser Indifferenzpunkt 
wird bei der Tierkohle auch als isoelektrischer Punkt bezeichnet (etwa 
bei p, 7), obwohl in diesem Punkt keineswegs Umladung erfolgt! 
Eine solche wurde von GYEMANT bei seinem Kohlepräparat bei etwa 
Py = 4,2 (resp. 3,4) gefunden. Bei der oben verwendeten Kohle trat Um- 
ladung (also + -Ladung) sogar erst bei p,, = 2,5 auf, und BETHE und 
ToRororF konnten bei der Retortenkohle überhaupt keine Umladung 
erzielen. Es wurde schon oben auf die eigentliche Bedeutung dieses 
Indifferenzpunktes hingewiesen durch das Verhalten der Kohleteilchen an 
der Elektrode. Zum mindesten findet im Indifferenzpunkt, der bei guten 
Kohlepräparaten mit dem Neutralpunkt zusammenfällt, eine Scheidung 
statt zwischen dem sauren Gebiet, in welchem der saure Suspendierungs- 
effekt nachweisbar ist, und dem alkalischen mit dem alkalischen Sus- 
pendierungseffekt. Der Indifferenzpunkt scheidet damit die Reaktions- 
gebiete, in denen die H’- oder OH’-Ionen der Teilchen oder Poren im 
äußeren Ionenschwarm überwiegen, wobei der innere Ionenschwarm aber 
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noch keine grundsätzliche Veränderung erfahren haben muß (also noch 
keine +-Ladung). Die Zellwände zeigen das gleiche Verhalten und 
damit Übereinstimmung mit anderen Substanzen. Nach E. Oman (1925 
und 1927) ist auch der Sulfitzellstoff ein Ampholytoid im Sinne von 
MicaeLis (1922), ohne daß es diesem Autor gelungen wäre, diesen 
positiv aufzuladen. In gleicher Richtung liegen die Erfahrungen von 
H. Retry (1924) mit überlebender menschlicher Haut. Auch für dieses 
Objekt konnte Ampholytoidnatur festgestellt werden, ohne daß es aber 
gelungen wäre, selbst bei hoher Wasserstoffionenkonzentration die negativ 
elektrische Ladung umzukehren. Es kam auch hier nur bis zur Ver- 
nichtung derselben. 

In einer Reihe von Untersuchungen ist über den isoelektrischen 
Punkt von ganzen lebenden Pflanzengeweben verschiedener Herkunft 
berichtet worden, der in gepufferten und ungepufferten Salzlösungen 
ermittelt wurde. So ist z. B. von RoBgins (1923—1926) der isoelektrische 
Punkt von Elodea, Kartoffelknolle und anderen höheren Pflanzen und von 
Pilzmyzelien gefunden worden. Dieser Autor glaubt das Verhalten seiner 
Gewebe zurückführen zu müssen auf die Wirksamkeit von Proteinen mit 
entsprechendem isoelektrischem Punkt. Auch Rupozrs (1922, 1925) be- 
richtet über einen isoelektrischen Punkt von Samen. Wenn Samen ver- 
schiedener Pflanzen in Lösungen von Neutralsalzen gebracht werden, so 
werden die Lösungen stets saurer, bei manchen Samen und Lösungen später 
wieder alkalischer. Auch Rupours glaubt Proteine der Samen an diesem 
Verhalten beteiligt. Die Ergebnisse beider Autoren sind von vielen Seiten 
anerkannt worden, von anderen abgelehnt. Ablehnende Kritik haben sie 
z. B. erfahren von YOUDEN und Denny (1926) und Denny und YOUDEN 
(1927), DEMIDENKo (1930). Nur auf die kritischen Arbeiten soll hier ein- 
gegangen werden, da sie allein von Interesse sind. Die Gleichsetzung des 
Verhaltens der lebenden Pflanzengewebe mit dem seiner Proteine, welche 
Rossrins übt, ist zweifellos unrichtig. Am Zustandekommen seiner 
experimentellen Ergebnisse ist sicher der Membrankomplex stark beteiligt, 
aber wie z. B. auf S. 579 aus dem Versuch mit lebendem Rübengewebe 
hervorgeht, keineswegs ausschließlich. Hier spielen bei Versuchen mit 
lebenden Geweben von längerer Dauer besonders die sekundären Einflüsse 
der Endo- und Exosmose keine unwesentliche Rolle. Aber allein durch 
diese Faktoren können YouDEn und Denny die Ergebnisse von RoBBins 
nicht restlos erklären. Es kommt ein weiterer wichtiger Punkt hinzu, 
der bei den Versuchen von Ruporrs die Hauptrolle spielt, nämlich 
der Ionenumtausch in unbalancierten Salzlösungen. Von besonderem 
Interesse sind die Versuche dieses Autors, da sie zeigen, daß tatsächlich 
eine Oberflächenwirkung vorliegt. Schon 30 Sek. nach dem Eintragen 
der trockenen Samen in eine Lösung ist eine + erhebliche Aziditäts- 
änderung festzustellen. Ich kann diese Tatsache nur bestätigen. 
Die Ergebnisse RupoLrs’ wären anders ausgefallen in gepufferten und 
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ungepufferten Lösungen ohne unbalancierte Salzzugaben. Das Er- 
gebnis ist dann nämlich ganz entsprechend denen, wie sie oben für die 
Zellwandmassen erhalten wurden. Sowie aber ein Salz noch zugegeben 
wird, ändern sich die Verhältnisse grundsätzlich. In diesem Zusammen- 
hange sind von den Kritikern die Untersuchungen von Haynes (1921) 
hervorgehoben worden. So interessant ihre Befunde sind, so spielen 
sie doch keine direkte Rolle bei den Reaktionsänderungen durch die 
Gewebe usw. Sie fand, daß die Wasserstoffionenkonzentration einer 
Pufferlösung erhöht wird durch Zugabe eines Neutralsalzes und erniedrigt 
wird durch Nichtelektrolyte. Außer diesem Einfluß läßt sich aber durch 
Hinzufügen von adsorbierbaren Körpern ein weiterer Einfluß bemerken 
und den hat RupoLrs gemessen. Er tritt an sehr verschiedenen Körpern 
auf. So fand ihn Wıec- 

Tabelle 17. Wasserstoffumtausch. 0,5 g Holz- NER (1930) bei elektro- 
raspeln (Fichte) auf 25 com Lösung in destil- negativen Tonsuspen- 
liertem Wasser von p,= 6,2, dazu NaCl in „ionen. Die folgende 








an nn aigue Tabelle 17 bringt noch 
peat Milli- |P der Pu re ai einen Versuch mit 
äquivalente | Ohne Holz | 20Stunden | Pu-""ferenz Fichtenholzraspeln in 
NaCl mit Holz 
schwach saurem Was- 
0 6,20 4,62 1,58 ser mit steigendem Zu- 
5 6,11 4,20 1,91 satz von NaCl. Gelan- 
10 6,04 4,04 2,00 ‘ ; 
20 6,00 4,00 2.00 gen an die adsorbieren- 
40 5,91 3,82 2,09 den Oberflächen außer 











H'-Ionen noch andere 
Kationen, so werden auch diese zum Teil adsorbiert, nach MaBgabe 
ihrer Adsorptionsfahigkeit und ihrer Konzentration. Fiir jedes adsorbierte 
Kation wird aber ein H'-Ion frei, d.h. aus dem Ionenschwarm aus- 
getauscht. Als Folge davon muß das Dispersionsmittel saurer werden, 
und zwar mit steigenden Mengen von Kationen. Die Tabelle 17 zeigt 
diese Tatsache für verholzte Zellwände. Daß man aus derartigen Versuchen 
keine Schlüsse ziehen kann über die Lage des Indifferenzpunktes, wie 
das RupoLrs getan hat, ist selbstverständlich. In der zweiten Kolumne 
der Tabelle ist der Einfluß des Neutralsalzes auf die C,, der Lösung 
sehr deutlich (Effekt nach Haynes) natürlich vor der Zugabe der Holz- 
raspeln gemessen. ULEHLA (1928) hat in den oben erwähnten Adsorptions- 
versuchen mit lebendem Rübenparenchym analogen Versuchen mit 
Scheiben von lebendem Opuntiagewebe in ungepufferten Lösungen ganz 
entsprechende Resultate erzielt. Den ,,Regulationsmechanismus der 
Azidität der Außenlösung schreibt er den Zelloberflächen zu, aller- 
dings ohne den Beweis zu liefern. 
Der saure Membraneffekt der verholzten Zellwände im kompakten 
Holzkörper der Stämme, dem der alkalische der Parenchymwände der 
Rinde gegenübersteht, muß zweifellos mit in Rechnung gesetzt werden, 








Untersuchungen über metach tische Färbungen von Pflanzengeweben. 598 





wenn man die Entstehung der Potentialdifferenzen untersucht, die nach 
E. J. Lunp (1929, 1930, 1931) den Holzkörper immer positiv gegen die 
Rinde zeigen. Nun haben auch PEARSALL und PRIESTLEY (1923) (bei 
ihren intrazellulären Aziditätsmessungen) die Rindenzellen als relativ 
alkalisch und die Zellen des Holzes als relativ sauer erkannt. Aus ihren 
Untersuchungen geht zwar nicht hervor, wieweit es sich um Werte 
nur des Zellinhaltes handelt und wieweit auch Zellwandeinfliisse — 
wohl unbeabsichtigt — mit in die Werte einbezogen wurden. Da aber 
der Holzkörper zum allergrößten Teil aus toten Zellen besteht, so ist 
sicher in den Versuchen von PEARSALL und PRIESTLEY wie auch von 
Lunp der saure Membraneffekt der toten Holzzellen von bestimmendem 
Einfluß gewesen. 

Zum Schluß soll nun noch der Versuch gemacht werden, die oben 
experimentell ermittelten physikochemischen Eigenschaften der Zell- 
wände in Zusammenhang zu bringen mit entsprechenden Stoffwechsel- 
vorgängen an der lebenden Zelle. Es besteht kein Zweifel, daß diese 
Eigenschaften eine Rolle spielen müssen im Stoffaustausch jeder Zelle. 
Die Ergebnisse der Untersuchungen an toten Membranen haben gezeigt, 
daß man es mit elektronegativen Adsorbentien mit verschiedener Zu- 
sammensetzung des Ionenaußenschwarmes zu tun hat. Da die Farbstoff- 
adsorption der Zellwände an lebenden Zellen genau so verläuft wie an 
toten, so kann über deren Elektronegativität und entsprechende Zu- 
sammensetzung der Ionenschwärme kein Zweifel bestehen. Verwendet 
man z.B. eine dichte lebende Chladophora-Watte als Diaphragma im 
Elektrosmometer, so ist für diese negative Ladung leicht festzustellen. 
Was für die Adsorption von Farbstoffionen gilt, muß wenigstens in 
bestimmtem Umfange auch für andere ‚Ionen Gültigkeit haben. Jeder 
lebende Protoplast ist umgeben von einer mehr oder weniger dicken Schicht 
(= Zellwand) eines elektronegativen Adsorbens in Membranform, welches 
Ampholytoidnatur besitzt. Dieses Adsorbens ist jedoch keine völlig 
indifferente Substanz wie etwa Tierkohle, sondern ein mehr saurer oder 
mehr alkalischer Körper. Diese verschiedene chemische Natur des Ad- 
sorbens bewirkt, daß an der Oberfläche der Membranporen der toten 
wie auch der lebenden Zellwand (d. h. der Zellwand der lebenden Zelle) 
der lockere Ionenschwarm entweder mehr Wasserstoffionen oder mehr 
Hydroxylionen neben anderen entsprechend geladenen Ionen enthält. 
Die Zellwandporen sind demnach entsprechend der Zellkategorie aus- 
gekleidet oder angefüllt mit den Ionenschwärmen von ganz bestimmter 
Zusammensetzung. Sie wirken entweder mehr sauer oder mehr alkalisch. 
Die gesamte Stoffaufnahme der lebenden Pflanzenzelle steht also unter 
der Kontrolle dieses elektronegativen Adsorbens mit saurem bzw. alka- 
lischem Membraneffekt. Jeder in die Zelle gelangende gelöste Stoff 
muß diese Pforte passieren, bevor er in die Protoplasmagrenzschichte 
gelangt. Aus den oben ermittelten Befunden über die Zellwand erhellt 
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aber, 1. daß infolgedessen Elektrolyte nur als Ionen die Membran passieren 
können, und 2. daß sicher die Zellwand in einem bestimmten Umfang schon 
darüber entscheidet, welchen Ionen und in welchen relativen Konzen- 
trationen der Durchtritt gestattet wird. Es wird andererseits gerade 
die Zellwand mit bestimmtem Membraneffekt und Eigenladung dar- 
über wachen, daß die Reaktion im Inneren der Zelle in gewissem Um- 
fang unabhängig bleiben kann von der Reaktion in der Umgebung 
der Zelle. Diese Kontrolle der Zellwand muß erfolgen, ganz gleich, 
welche besonderen elektrostatischen Verhältnisse der lebende Plasma- 
wandbelag zeigt. VIRTANEN (1928, 1929, 1932).und Keyssner (1930) 
fanden, daß der Preßsaft der Wurzeln verschiedener Pflanzen, welche 
in Nährlösung mit verschiedenem, aber konstantem p,, aufgezogen waren, 
die gleiche p,,-Abhangigkeit von der Nährlösung zeigt, wie in den oben 
beschriebenen Zellwandadsorptionsversuchen das Dispersionsmittel nach 
20 Stunden von der ursprünglichen Lösung. Da es sich in den Ver- 
suchen beider Autoren um abgepreßten Saft handelt, der also im Sinne 
der genannten Adsorptionsversuche von den Zellwänden beeinflußt 
worden sein kann, so ist nicht sichergestellt, ob in ihren Versuchen der 
Zellsaft der lebenden Wurzelzellen primär von der Reaktion der um- 
gebenden Nährlösung abgewichen ist, oder ob die p,,-Anderung erst 
während des Pressens durch Berührung mit den Zellwänden erfolgte. Die 
Verhältnisse des Protoplasten sind im Experiment nur äußerst schwer 
zugänglich, so daß sie heute trotz zahlloser Spezialuntersuchungen 
noch nicht als bestimmter Faktor in Rechnung gesetzt werden können. 
Durch die Ermittelung des Membraneffektes bzw. durch Bestimmung 
des Membranpotentials dürfte immerhin ein Schritt vorwärts getan 
werden können auf dem Wege zur Aufklärung der Mineralstoffaufnahme 
in die Zelle. 

Eine große Anzahl von Experimentaluntersuchungen ist durch- 
geführt worden über die Aufnahme von Elektrolyten durch die Pflanze. 
Die Ergebnisse und die auf diesen aufgebauten Anschauungen sind 
grundverschieden. Im wesentlichen unterscheiden sie sich darin, daß 
die Pflanze diese Stoffe entweder als ganze Moleküle, also undissoziiert 
aufnehmen soll, oder aber nach der anderen Meinung nur als Ionen, 
wobei noch unentschieden bleibt, ob die Aufnahme als Ionenpaare oder 
im Wege des Ionenaustausches erfolgt. Da jede Elektrolytaufnahme 
nur durch die Zellwand erfolgen kann, so dürfte nach dem oben über die 
Zellwand Dargelegten die Aufnahme ganzer undissoziierter Moleküle 
noch mehr an Wahrscheinlichkeit verlieren, wenn nach den Arbeiten von 
NATHANSOHN (1904), MEURER (1909), PANTANELLI (1915, 1928, 1929), 
PızscHLe (1931, 1932, 1933), PırschLe und MENGDExL (1931), RABER 
(1923), RuHLAND, ULLRIcH und YAMAHA (1932) u. v. a. noch Zweifel 
daran bestehen. PANTANELLI und SEVERINI (1911) fanden gerade, 
daß ein Salz um so rascher aufgenommen wird, je stärker es dissoziiert 
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ist. Obwohl auch nach diesen Untersuchungen der Vorgang der Mineral- 
stoffaufnahme noch keineswegs geklärt ist, so sprechen die Zellwand- 
versuche doch dafür, daß zum Teil Ionenaustausch stattfinden kann. 
Zu einer allgemeineren Beurteilung der Frage fehlen heute jedoch die 
nötigen experimentellen Unterlagen, die erst in weiteren Untersuchungen 
geschaffen werden sollen. Es ist immerhin möglich, schon jetzt auf 
einige strittige Punkte hinzuweisen, welche unter dem Einfluß der 
Mitwirkung der Zellwand weniger paradox erscheinen. 

1. Nichtäquivalente Aufnahme (PANTANELLI, PIRSCHLE) von Ionen 
durch die Pflanze könnte wenigstens zum Teil durch die Wirkung der 
Zellwand bedingt bzw. vorgetäuscht sein, wie die Farbstoffversuche 
oben gezeigt haben. Andererseits wurde z. B. von RIPPEL (1926) an ab- 
geschnittenen Zweigen, von Hoacianp (1923) und von NIKLEWSEI, 
Krause und LEMANCZYK (1928) an höheren Pflanzen befriedigende Über- 
einstimmung in der Ionenbilanz gefunden. — 2. Die Tatsache, daß 
schwache Säuren leichter in die Zellen eindringen als starke, hat man 
dahin ausgelegt, daß ganze Moleküle leichter aufgenommen werden als 
Ionen. Nach den Erfahrungen an der Zellwand klärt sich dieser Befund 
folgendermaßen auf. Durch eine starke Säure wurde die Zellwand sehr 
leicht vollkommen entladen, durch die schwache Säure dagegen nicht. 
Ist aber die elektrische Ladung der Zellwand vernichtet, so ist damit 
auch ihre Adsorptionsfähigkeit verschwunden. Das gefundene Verhalten 
der Säuren würde schon allein aus den Eigenschaften der Zellwand ver- 
ständlich werden. — 3. Es ist ferner festgestellt worden, daß die Aufnahme 
von Anionen durch saure Reaktion (H'-Ionen) gefördert wird, die Auf- 
nahme von Kationen dagegen durch alkalische Reaktion (OH’-Ionen). 
PrescHLe und MEnGDEHL (1932) bemerken dazu: „Man muß die Erklä- 
rung nicht unbedingt darin suchen, daß die Dissoziation zurückgedrängt 
wird, wodurch die Menge der undissoziierten Moleküle und infolgedessen 
die Aufnahme steigt.‘ Wie richtig die beiden Autoren die allgemeine 
Mißdeutung dieser Befunde beurteilen, geht aus den oben gekennzeichneten 
Färbeversuchen mit Zellmembranen (und anderen Körpern aus der Lite- 
ratur) hervor. Im sauren Medium wird nämlich die Adsorption von 
Anionen erhöht dadurch, daß die positive Ladung des Adsorbens ver- 
größert bzw. die negative verringert wird. Umgekehrt wird durch Er- 
höhung der alkalischen Reaktion die negative Ladung vergrößert bzw. 
die positive verringert und dadurch die Adsorption der Kationen ver- 
größert. 

Im augenblicklichen Stadium der Untersuchungen ist es natürlich 
noch nicht möglich, den Anteil der Zellwand an der Mineralstoffaufnahme 
in die Zelle fester zu umreißen. Das muß künftigen Experimental- 
untersuchungen vorbehalten bleiben. Es soll hier auch noch darauf 
verzichtet werden, die sich in großer Zahl aufdrängenden Konsequenzen 
aufzuzählen und durchzusprechen. Nur auf einige allgemeine Folgerungen 











596 A. Th. Czaja: 


soll noch hingewiesen werden, welche einige grundsätzliche Anwendungs- 
méglichkeiten fiir die Priifung der Membraneigenschaften enthalten. 

Nimmt die Zellwand auf Grund der oben näher untersuchten Eigen- 
schaften Anteil an der Mineralstoffaufnahme in die Zellen, so ist zu er- 
warten, daß ernährungsphysiologisch voneinander abweichende Pflanzen- 
typen besonders in den Zellen ihrer Absorptionsgewebe auch verschiedenes 
Verhalten ihrer Zellwände zeigen, z. B. verschiedene Größe und verschieden 
gerichteten Membraneffekt. Es wird weiter zu erwarten sein, daß bei 
veränderten oder abnormen Verhältnissen in der Umgebung der ab- 
sorbierenden Zellen, z. B. der Wurzelzellen, entsprechende Reaktions- 
weisen der Zellen (bzw. Gewebe) allein schon durch die Mitwirkung der 
Zellwand bedingt werden. Treten aber + weitgehende Veränderungen 
der Zellen und Gewebe auf, so wird man auch auf veränderte Beschaffen- 
heit der Zellwände schließen müssen, die sich in erster Linie in ver- 
ändertem Membraneffekt äußern werden. Und findet man schließlich 
in zwei Pflanzen derselben Art in den Zellen gleicher Gewebe verschiedenen 
Membraneffekt, so ist wiederum auf Störungen bestimmter Stoffwechsel- 
vorgänge zu schließen. 

Es dürfte aus den wenigen Ausblicken hervorgehen, daß sich zahl- 
reiche Konsequenzen aus den oben mitgeteilten Ergebnissen ziehen 
lassen. Bloße Skizzierung muß einstweilen genügen. Versuche sind in 
den verschiedensten Richtungen schon angestellt, zum Teil liegen die 
Ergebnisse schon vor. Nach Abschluß der Experimente soll jeweils 
darüber berichtet werden. 


Rückblick auf die Färbungen mit substantiven Farbstoffen. 

Rückblickend läßt sich aus den mitgeteilten Befunden eine Be- 
stätigung meiner früher (1930) für die substantiven Farbstoffe ermittelten 
Tatsachen ableiten. Ich hatte damals die Behauptung aufgestellt, 
daß die Zellwände den Farbstoffen gegenüber sich vollkommen indifferent 
verhalten und keinen Einfluß auf ihren Zerteilungsgrad in wäßriger 
Lösung und damit auch auf die Farbe der Lösung (und der Anfärbung) 
ausüben, daß sie vielmehr vollkommen passiv, wie ein ganzer Satz von 
Ultrafiltern verschiedener Porenweite, die schon in der Lösung vor- 
handenen verschieden großen und daher auch verschieden gefärbten 
Farbstoffmizellen aufnehmen. Es war andererseits gezeigt worden, daß 
die Ultrafiltrate mit den kleinsten und daher am hellsten gefärbten 
(z. B. gelben) Farbstoffpartikeln durch Säure aggregiert werden und 
damit die dunkleren Färbungen (z. B. blaue) annehmen. Alkalizugabe 
bewirkt dagegen Peptisation der blauen Farbstofflösungen, wobei rote 
bzw. gelbe Lösungen mit den kleinsten Teilchen entstehen. Wenn 
nun entsprechend dem in dieser Abhandlung ermittelten Befunde die 
inkrustierten und nichtinkrustierten Membranen auf die substantiven 
Farbstoffe tatsächlich einwirken würden, so müßten die früher unter- 











Untersuchungen über metach tische Färbungen von Pflanzengeweben. 597 


suchten Färbungen mit den substantiven Farbstoffen gerade umgekehrt 
ausfallen als man beobachtet: die Zellinwände müßten sich rot bzw. 
gelb färben, infolge des alkalischen Membran- oder Poreneffektes, die 
inkrustierten Zellwände dagegen müßten sich blau färben infolge des 
sauren Membraneffektes. Die zu beobachtenden Färbungen fallen aber 
gerade entgegengesetzt aus, jedoch so, wie es nach der relativen Teilchen- 
größe und dem relativen Porendurchmesser der Membranen zu er- 
warten ist. 


VIL. Zusammenfassung einiger Ergebnisse. 
A. Die kapillarelektrische Natur der Membranfärbungen. 

1. Die Zellwände (inkrustierte und Zellinwände) zeigen im Elektros- 
moseversuch in reinem Wasser, in + sauren und alkalischen Lösungen 
negative elektrische Ladung. — 2. Die Zellwände adsorbieren die Farbstoff- 
kationen (+-Ladung) der basischen Farbstoffe in hohem Maße. Diese 
Adsorptionsfähigkeit wird noch erhöht im alkalischen, vermindert im 
sauren Farbbad. — 3. Die Zellwände, adsorbieren die Farbstoffanionen 
(—-Ladung) der sauren Farbstoffe nicht. — 4. Die Zellwände, welche 
mit einem beliebigen basischen Farbstoff angefärbt sind, werden momentan 
vollständig entfärbt, wenn man sie in absoluten Äthylalkohol überträgt. — 
ö. Die Zellwände zeigen in absolutem Äthylalkohol im Elektrosmose- 
versuch positive Ladung. — 6. Die Zellwände sind nicht färbbar mit 
äthylalkoholischen Lösungen basischer Farbstoffe, wohl aber mit 
alkoholischen Lösungen saurer Farbstoffe. — 7. Die Zellwände, welche 
mit einem beliebigen sauren Farbstoff in alkoholischer Lösung (absolut!) 
gefärbt sind, werden momentan vollständig entfärbt, wenn man sie in 
reines Wasser überträgt. — 8. Die Umladungsfähigkeit der Zellwände 
durch absoluten Alkohol (+ -Ladung gegen Wasser — - Ladung) erklärt 
das verschiedene färberische Verhalten mit basischen und sauren Farb- 
stoffen. — 9. Bei der Färbung der Zellwände durch basische Farbstoffe 
in wäßriger Lösung findet Ionenaustausch statt: das Farbstoffkation 
wird von den Membranen adsorbiert, das anorganische Anion bleibt im 
Farbbad zurück. — 10. In den farblosen Carbinollösungen der Di- und 
Triphenylmethanfarbstoffe färben sich die inkrustierten Zellwände mit 
der Farbe des Farbkations an, die Zellinwände bleiben farblos. — 11. An 
der Oberfläche der inkrustierten Zellwände befindet sich der Farbstoff 
als Kation, an derjenigen der Zellinwände als freie Base. 


B. Physikalisch-chemische Eigenschaften der Zellwände. 

12. Die negative elektrische Ladung der Zellwände vergrößert sich 
mit Zunahme der Cop und vermindert sich mit Zunahme der Cy. — 
13. Die Zellwände sind in der Lage, in Wasser von verschiedener Reaktion 
H'- bzw. OH’-Ionen zu adsorbieren. — 14. Die Fähigkeit der Ionen- 
adsorption findet ihren Ausdruck in einem Pufferungsvermögen der 
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Zellwände. — 15. Das Pufferungsvermégen der Zellwände ist in ver- 
schiedenem p,,-Bereich verschieden, je nachdem es sich um inkrustierte 
oder um Zellinwände handelt. Es kommt zum Ausdruck in gepufferten 
und in ungepufferten Lösungen. — 16. Die inkrustierten Zellwände be- 
sitzen geringes bis kein Puffervermögen in sauren Lösungen, größeres 
in weniger sauren bis alkalischen Lösungen. Die Zellinwände zeigen 
stärkeres Pufferungsvermögen in den relativ sauren und alkalischen 
Lösungen. — 17. Sämtliche Zellwände lassen einen Indifferenzpunkt 
erkennen, in dem weder H'- noch OH’-Ionen adsorbiert werden. — 
18. Sämtliche Zellwände ergeben in gepulvertem Zustande in reinem Wasser 
an der Elektrode geschüttelt den sauren Suspendierungseffekt (WIEGNER). 


C. Die Metachromasie in den wäßrigen Lösungen basischer Farbstoffe. 

19. Es wird der Membran- oder Poreneffekt definiert, in welchen 
der Suspendierungseffekt übergeht, wenn der Bodenkörper einer Sus- 
pension zu einem porösen Diaphragma zusammengepreßt wird. — 
20. Metachromasie ist der sichtbare Ausdruck (bzw. die kolorimetrisch 
erfaßbare Größe) des sauren oder alkalischen Suspendierungseffektes bei 
pulverförmigen Substanzen bzw. des Membran- oder Poreneffektes bei 
durchsichtigen (weißen) porösen Körpern oder Membranen. — 21. Bei 
der Wahl geeigneter basischer Indikatoren (deren Umschlagspunkt im 
sauren Gebiet liegt) ergeben die inkrustierten Zellwände (Lignin-, Kutin- 
und Suberinwände) an der Oberfläche ihrer Membranporen (innere Ober- 
fläche) den Säureumschlag des Indikators (saurer Membran- oder Poren- 
effekt). — 22. Mit basischen Indikatoren, deren Umschlagspunkt in der 
Nähe des Neutralpunktes oder im + schwach alkalischen Gebiet liegt 
(z. B. Neutralrot p,, 6,8—8,0; Toluidinblau p,, 9,8 usw.) ergeben die 
Zellinwände an der Oberfläche der Poren besonders in der Mittellamelle 
+ starken Alkaliumschlag des Indikators (alkalischer Membran- oder 
Poreneffekt). — 23. Bedingung für das Auftreten von Metachromasie 
bestimmter Körper ist 1. minimale Löslichkeit, 2. Abdissoziation von 
minimalen Mengen von H°- bzw. OH’-Ionen in der Auflösungszone (infolge 
hydrolytischer Dissoziation bei salzartigen Körpern oder infolge einfacher 
Gitterauflockerung bei praktisch unlöslichen Säuren oder Basen). Soweit 
diese Ionen in die Lösung übergehen, dürfen sie noch nicht den Farb- 
umschlag des basischen Indikators hervorrufen. Der Farbumschlag des 
betreffenden Indikators tritt nur an der Oberfläche des praktisch un- 
löslichen Körpers auf (in der äußeren Ionenbelegung). — 24. Die in- 
krustierten Zellwände ergeben elektrometrisch und kolorimetrisch den 
sauren Membran- oder Poreneffekt. Bei den Zellinwänden wird elektro- 
metrisch der saure, kolorimetrisch der alkalische Membraneffekt gemessen. 
Diese Diskrepanz wird so erklärt, daß die Sekundärlamellen aus Zellulose 
den sauren, die Substanz der Mittellamelle dagegen den alkalischen 
Membraneffekt ergeben. Bei der Messung an der Elektrode wird aber die 
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Primärlamelle von der Zellulose eingehüllt, so daß nur deren saurer 
Effekt in die Erscheinung tritt. — 25. Durch vorsichtige Alkalisierung 
der inkrustierten Zellwände und entsprechendt Ansäuerung der Zellin- 
wände kann man bei dauernd negativer elektrischer Ladung den sauren 
Membraneffekt der inkrustierten Zellwände in den alkalischen und den 
alkalischen der Zellinwände in den sauren reversibel und beliebig oft 
überführen. Diese Umkehrung gelang bis jetzt nur kolorimetrisch. — 
26. Die Ursache des sauren Membraneffektes der inkrustierten Zellwände 
ist in der Anwesenheit von unlöslichen Säuren oder sauren Körpern 
in den Zellwänden zu suchen. Der alkalische Membraneffekt der Zellin- 
wände wird durch eine noch nicht näher bekannte unlösliche Ca-Ver- 
bindung (wahrscheinlich keine Pektinverbindung!) in der Mittellamelle 
hervorgerufen. 


Der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft bin ich für die 
Gewährung eines großen Teiles der Mittel zu den Untersuchungen sehr 
zu Danke verpflichtet. 
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DIE EMBRYOSACKENTWICKLUNG VON ECHINODORUS 
MACROPHYLLUS UND SAGITTARIA SAGITTIFOLIA. 


Von 


K. V. Osstan DAHLGREN 
(Uppsala). 


Mit 34 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 22. Dezember 1933.) 
In einer zu Ehren meines nun verstorbenen Lehrers und Freundes, 


Professor Dr. O. JUEL, ausgegebenen Festschrift habe ich (DAHLGREN 
1928) über eine Untersuchung von der Entwicklung des Embryosacks 





Abb. la, 6 und c. Echinodorus macrophyllus. Samenanlagen von verschiedenem Alter. 
Man bemerke den heranwachsenden Funiculuswulst. Vergr. 80. 


einiger Alismataceen Bericht erstattet, da die Verhältnisse bei diesen 
Pflanzen früher in hohem Grade mißverstanden worden waren. Jetzt 
bin ich in der Lage, genannten Bericht mit einer Studie über noch einige 
weitere Arten zu ergänzen, die teils einen neuen Fall von Helobiae-Endo- 
sperm an den Tag gebracht, teils eine Ergänzung nebst Richtigstellung 
gewisser nicht zutreffenden Angaben von SCHAFFNER und Cook ermög- 
licht haben. Die Organisation des Embryosacks stellt sich jetzt als eine 
für die Familie wahrscheinlich sehr charakteristische Eigenschaft heraus. 
Eine kurze vorläufige Mitteilung der Untersuchung ist in Form eines 
Vortragsreferats (1932) veröffentlicht worden. 

Für die Freundlichkeit, einen Teil des Materials während meiner 
Abwesenheit von Uppsala wunschgemäß fixiert zu haben, spreche ich 
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hiermit den Herren Lic. phil. A. Levan, Lic. phil. 8. JUNELL und 
Amanuensis G. LoHAMMAR meinen verbindlichsten Dank aus. 


Echinodorus macrophylius. 

Im Gewächshaus des hiesigen botanischen Instituts blühte diese 
hochgewachsene Art reichlich Anfang des Sommers 1932. Ich hatte 
ein besonderes Interesse, dieselbe näher zu untersuchen, weil mir bis 
jetzt nur ein spärliches Material von einer anderen Art der Gattung, 





Abb. 2—-5. Echinodorus macrophyllus. Abb. 2. Heterotypische Teilung in der hypodermalen 
Embry k tterzelle. Abb. 3—4. Die obere Dyadenzelle ist verdrängt. In der unteren 
sind zwei ungleich groBe Makrosporenkerne. Abb. 5. Dreikerniger Embryosack. Vergr. 550. 





Echinodorus ranunculoides, zur Verfügung gestanden hat. Bei dieser 
konnte der Embryosack aus dem Grunde fiinfkernig werden, weil nach dem 
Zweikernstadium der chalazale Kern ungeteilt geblieben war (DAxL- 
GREN 1929, S. 8). Dieser Kern kann sich aber, wie ich festgestellt habe, 
auch teilen, wodurch der fiir die Familie, wie es scheint, charakteristische 
sechskernige Embryosack entsteht. 

Die Abb. la, b und c zeigen in derselben Vergrößerung drei Samen- 
anlagen verschiedenen Alters von Echinodorus macrophyllus. Diese sind 
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6 7 & 
Abb. 6—8. Echinodorus macrophyllus. Abb. 6. Die zwei Kerne im Mikropylärteil in Teilung. 
Abb. 7. Junger, sechskerniger Embryosack. Abb. 8. Junger, fiinfkerniger Embryosack. 
Vergr. 550. 





Abb. 9. Echinodorus macrophyllus. Samenanlage mit befruchtungsreifem Embryosack. 
Vergr. 280. 
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vom Anfang an typisch anatrop. Wie ich aber früher bei Alisma durch 
eine Reihe mikrophotographischer Aufnahmen gezeigt habe, fangen die 
Zellen bald an, sich an einer Stelle des Funiculus lebhaft zu teilen, und 
hierdurch bildet sich ein Gewebewulst, der das Integument gegen den 
hufeisenférmig wachsenden Embryosack hineinbuchtet. 





Abb. 10—13. Echinodorus macrophyllus. Abb. 10. Doppelte Befruchtung. Abb. 11. Der 

primäre Endospermkern wandert nach dem chalazalen Teil des Embryosacks. Abb. 12—13. 

Der Endospermkern hat sich geteilt und eine kleine, basale End k ist abgetrennt. 
Abb. 10. Vergr. 550. Abb. 11—13. Vergr. 280. 





Die hypodermale Embryosackmutterzelle (Abb. 2) teilt sich hetero- 
typisch, wodurch eine kleine, schnell degenerierende terminale und eine 
grôBere, persistierende Zelle gebildet werden. Der Kern der letzt- 
genannten teilt sich in zwei ungleich große Kerne (Abb. 3 und 4) und 
leitet damit das zweikernige Embryosackstadium ein. 

Der größere, nach außen gelegene Kern teilt sich nochmals (Abb. 5), 
wonach seine beiden Tochterkerne einer weiteren Teilung unterliegen 
(Abb. 6). Das Ergebnis ist ein fünfkerniger Embryosack (Abb. 8). Der 
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basal befindliche Makrosporenkern kann entweder ungeteilt bleiben 
oder sich in zwei Kerne zerlegen, den Embryosack somit sechskernig 
machend (Abb. 7). 

Abb. 9 zeigt einen fertigen Embryosack. Wie gewöhnlich findet 
eine doppelte Befruchtung statt (Abb. 10). Nachher wandert der primäre 
Endospermkern abwärts nach dem Chalazalteil des Embryosacks hin 
(Abb. 11). Nach der ersten Kernteilung, die etwa gleichzeitig mit der 
Entstehung eines zweizelligen Embryos stattfindet, setzt sich eine 
kleine, anfänglich recht plasmaarme Basalzelle ab (Abb. 12 und 13). 





Abb. 14—15. Echinodorus macrophyllus. Abb. 14. Die basale Endospermzelle ist plasma- 

reich und hat einen hypertrophierten Kern. Vergr. 280. Abb. 15. Embryosack mit fünf- 

zelligem Embryo, spärlichen freien Kernen in der großen Endospermkammer und Basal- 
kammer wie im vorigen Bild. Vergr. 165. 


Der Embryosack wächst schnell heran. Die basale Endospermzelle wird 
immer plasmareicher, ihr Kern vergrößert sich und degeneriert (Abb. 14 
und 15). In der großen Zelle, die den Rest des Embryosacks umfaßt, 
entstehen — anfänglich allerdings recht sparsam — freie Kerne (Abb. 15). 


Sagittaria sagittifolia. 

Die Entwicklung von zwei Sagittaria-Arten ist schon längst von 

SCHAFFNER (1897) und Cook (1907) untersucht worden, keiner von 

ihnen hat aber Gelegenheit gehabt, die ersten Entwicklungsstufen zu 
beobachten, und die späteren sind fehlerhaft beschrieben worden. 

Wie bei anderen Alismataceen (DAHLGREN 1928, S. 6), aber im Gegen- 

satz zum entsprechenden Verhältnis bei den untersuchten Butomaceen, 
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Sagittaria sagittifolia 


So scheinen die von Bessey (1898) abge- 
habe ich in den Carpellen von sowohl den männlichen als auch den 


Abb. 18. Dyadenzellen. Abb. 19. Die äußere Dyadenzelle wird ver- 


drängt, die innere wird sich zum Embryosack entwickeln (Scilla-Typus). Abb. 20. Junger, 
zweikerniger Embryosack von einer antherentragenden Bliite. Abb. 21. Embryosack mit 


« 


® 
a 
lay?” 
Nor 
SO! 


zweikernigen Embryosäcken entwickelt sind. Vergr. 280. 
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ist die Embryosackmutterzelle auch bei dieser Gattung syndermal 


(DAHLGREN 1927, S. 380). 
sein. Im rudimentären Gynözeum der männlichen Blüten von Sagittaria 


bildeten ‚archesporial cells“ hypodermale Embryosackmutterzellen zu 
montevidensis hat auch SyKEs (1909, S. 341) eine Embryosackmutterzelle 


Abb. 16—22. Sagittaria sagittifolia. Abb. 16. Syndermale Embryosackmutterzelle. Abb. 17. 
zwei Makrosporenkernen. Abb. 22. Ein Ausnahmefall, indem die beiden Dyadenzellen zu 


weiblichen Blüten syndermale Embryosackmutterzellen (Abb. 16) ge- 
sehen. (Meine sämtlichen Sagittaria-Bilder sind in derselben Vergrößerung 


gezeichnet.) 
Nach der heterotypischen Teilung (Abb. 17) entstehen zwei Zellen 
(Abb. 18), von welchen die äußere — genau wie es bei allen anderen 


in Kontakt mit der Epidermis beobachtet. Bei 


Heterotypische Teilung. 
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von mir untersuchten Alismataceen die Regel ist — degeneriert und die 
andere zum einkernigen Embryosack wird (Abb. 19). 

Die Abb. 20 und 21 zeigen zweikernige Embryosäcke. (Ein einziges 
Mal habe ich einen Nucellus wie in Abb. 22 beobachtet, in der nach allem 
zu urteilen auch der Kern der sonst degenerierten Dyadenzelle sich geteilt 
hat.) Die beiden Kerne gehen eine weitere Teilung ein (Abb. 23). Schon 





Abb. 23—28. Sagittaria sagittifolia. Abb. 23. Die beiden Makrosporenkerne des Embryosacks 
in Teilung. Abb. 24. Vierkerniger Embryosack. Abb. 25. Vierkerniger Embryosack. Der 
eine der im Chalazaende liegenden Kerne degeneriert. Abb. 26. Sechskerniger Embryosack. 
Abb. 27. Junger Embryosack mit konstituiertem Eiapparat. Abb. 28. Befruchtungsfertiger 
Embryosack. Man beachte die beiden kleinen Kerne im Chalazaende. Vergr. 280. 


auf dem Vierkernstadium ist der eine Kern im Chalazaende des Embryo- 
sacks kleiner als der Schwesterkern (Abb. 24) und zeigt deutliche Merk- 
male der Degenerierung (Abb. 25). In der Folge teilen sich nur die beiden 
im Mikropylarende des Embryosacks befindlichen Kerne, so daß wir 
den für die Familie offenbar bezeichnenden sechskernigen Embryosack 
bekommen (Abb. 26). 

Abb. 27 zeigt einen jungen Embryosack mit schon abgegrenztem 
Eiapparat und Abb. 28 einen ganz fertigen. Die Synergiden können 
kleine, aber deutliche Leistenbildungen aufweisen (DAHLGREN 1928). 
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Antipoden werden nicht ausgebildet. Die Angabe SCHAFFNERS (1897. 
S. 254) von einem normalen Embryosacktypus mit Antipoden bei Sagit- 





Abb. 29—34. Sagittaria sagittifolia. Abb. 29. Der kleine freie Kern kommt vom Chalaza- 
ende des Embryosacks und befindet sich in Kontakt mit dem offenbar befruchteten und 
vom Eiapparat abgewanderten Polkern. Abb. 30. Der primäre Endospermkern in Teilung. 
Abb. 31. Eine kleine basale Zelle ist abgeschieden. Eizelle in Teilung. Abb. 32. Wie 31, nur 
ist der Embryo zweizellig. Abb. 33. Zwei freie Kerne in der großen und Kernteilung in der 
kleinen End Abb. 34. Siebenzelliger Embryo. Spärliche freie Kerne in der 
oberen und zwei hypertrophierte Kerne in der Basalkammer des Endosperms. Vergr. 280. 





taria variabilis ist, soviel bis jetzt beurteilt werden kann, unzutreffend. 
obgleich er (S. 260) nicht weniger als eine halbe Seite (!) für die 
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Beschreibung der Antipoden in Anspruch nimmt. Die Behauptung Cooks 
(1907, S. 98), daß der Embryosack bei Sagittaria lancifolia in derselben 
Weise organisiert sein sollte, obgleich genannter Forscher ,,was inclined 
to believe“, daß die Antipoden hier nicht gleich persistent seien wie bei 
der von SCHAFFNER untersuchten Art, kann sicher auch nicht stimmen. 

Es findet eine doppelte Befruchtung statt. In der Abb. 29 ist der 
offenbar befruchtete, große, obere Polkern in Kontakt mit dem kleinen 
basalen Polkern in Abb. 28 zu sehen. Beide befinden sich etwa in der 
Mitte des Embryosacks. Der primäre Endospermkern wandert dem 
Chalazaende des Embryosacks entgegen und teilt sich hier (Abb. 30). 
Wie schon von SCHAFFNER (S. 260) und Cook (S. 98) bei den von ihnen 
untersuchten Arten festgestellt, wird nach erfolgter Teilung eine kleine 
basale Zelle vom übrigen Embryosack abgetrennt (Abb. 31 und 32). 

In der kleinen wie in der großen Endospermkammer findet bald eine 
Teilung statt (Abb. 33). In Abb. 34, wo ein noch älteres Stadium ab- 
gebildet ist, sieht man zwei hypertrophierte und stark farbenabsorbierende 
Kerne in der sehr plasmareichen Basalzelle. In der großen Endosperm- 
kammer sind freie Kerne im dünnen Wandplasma anfangs nur spärlich 
vorhanden. 

Allgemeines. 

Trotz der vielen entgegengesetzten Angaben (die Entwicklung von 
Alisma plantago ist vor mir von vier verschiedenen Forschern in vier 
voneinander abweichenden Beschreibungen dargelegt worden) scheinen 
meine Untersuchungen über die Gattungen Alisma, Elisma, Echinodorus, 
Damasonium (DAHLGREN 1928) und jetzt über Sagittaria ergeben zu 
haben, daß der Embryosack innerhalb der Familie von einem sehr 
einheitlichen Typus ist. Die Embryosackmutterzelle ist syndermal, d. h. 
Deckzellen werden nicht abgeschieden. Bei der heterotypischen Teilung 
werden eine äußere, schnell degenerierende und eine innere, persi- 
stierende Zelle gebildet. Der Kern dieser letztgenannten Zelle teilt 
sich in zwei, oft ungleich große Kerne. Von diesen teilt sich der nach 
außen hin gelegene zweimal, der basal gelegene dagegen höchstens ein- 
mal. Das Ergebnis ist ein sechskerniger (ausnahmsweise fünfkerniger) 
Embryosack !. Wegen anderer Einzelheiten wird auf die obigen Aus- 
führungen hingewiesen. 


1 Die Entwicklung verläuft also nach dem sog. Scilla-Typus, wenn darunter 
eine Zusammenfassung von Embryosäcken verstanden wird, welche Abkömmlinge 
zweier Makrosporenkerne enthalten. Die von SVENSSON und ÜHTARUGI gemachten 
Zusammenstellungen von Pflanzen, die sich nach genanntem Typus entwickeln, 
sind von mir früher (DAHLGREN 1928, S. 8) nebst vier Alismataceen mit Nipa 
fruticans, Neottia nidus avis, Scyphiphora hydrophyllacea, Erigeron alpinus und 
vielleicht Furcraea andina ergänzt worden. Folgende neue Fälle sind inzwischen 
hinzugekommen: Echinodorus macrophyllus und Sagittaria sagittifolia (in dieser 
Abhandlung), Allium-Arten (WEBER 1929, S. 17), Allium rosum, Allium nigrum, 
Allium subhirsutum, Allium neapolitanum, Allium schoenoprasum und Allium 
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Bei der ersten Teilung des primären Endospermkerns findet entweder 
eine Bildung zweier freien Kerne statt ( Alisma, Elisma und Damasonium) 
oder eine Abtrennung einer kleinen basalen Zelle von dem übrigen Teil 
des Embryosacks (Echinodorus macrophyllus, Sagittaria-Arten und — 
laut einer brieflichen Mitteilung des Herrn Dr. B. M. JoHrı, Agra, 
Indien — Limnophyton obtusifolium). Bei den letztgenannten Pflanzen — 
aber nur bei diesen — verläuft also die Endospermbildung nach dem 
Schema, das den etwas irreführenden Namen Helobiae-Typus trägt. 

Diese beiden Endospermtypen brauchen jedoch gar nicht als so 
voneinander wesensverschieden aufgefaßt zu werden, wie sie anfänglich 
erscheinen mögen. Ich verweise insbesondere auf meinen Bericht über 
die diesbezüglichen bemerkenswerten Verhältnisse bei den Saxifragoideen 
(DAHLGREN 1930, S. 444; vgl. auch Mavurirzon 1933, S. 101). 

Bei sämtlichen Arten findet man im Embryo die bekannte, große 
Suspensorzelle wieder (Abb. 15 und 34). Was Literaturangaben anbelangt, 
so verweise ich auf meine Abhandlung von 1928 über Alismataceen. 
Inzwischen sind ein paar neue Arbeiten erschienen, und zwar über Dama- 
sonium stellatum (= Damasonium alisma) (LEMESLE 1929) und Sagittaria 
sagittifolia (Soukses 1931). Ferner ist darauf aufmerksam zu machen, 
daß die ersten Embryonalstadien der Alisma plantago von HABERLANDT 
(1928, S. 6) abgebildet und beschrieben worden sind. 


Zusammenfassung. 

Meine Untersuchungen über die Alismataceen haben gezeigt, daß 
die Embryosackmutterzelle bei fünf verschiedenen Gattungen syndermal 
ist. Der Embryosack entwickelt sich nach dem Scilla-Typus, d. h. 
zwei Makrosporenkerne sind an seinem Aufbau beteiligt. 

Nach den Angaben verschiedener Forscher soll der Embryosack 
achtkernig sein; aber diese Behauptung ist falsch. Er hat vor der 
Befruchtung nur sechs (ausnahmsweise fünf) Kerne, da höchstens eine 
Teilung im Basalteil des Embryosackes stattfindet. 

Das Endosperm entwickelt sich entweder nach dem nuklearen Typus 
(Alisma, Elisma und Damasonium) oder nach dem sog. Helobiae-Typus. 
Im letzten Falle trennt sich zuerst eine kleine Basalzelle ab. In der großen 
Kammer, die den übrigen Teil des Embryosackes umfaßt, entstehen eine 
Menge freie Kerne (Echinodorus, Sagittaria und — nach brieflicher 
Mitteilung des Herrn Dr. B. M. Jonrt — Limnophyton.) 





triquetrum (Messerı 1931, S. 411, 415, 419, 421, 422 und 424), Allium oleraceum 
(STENAR 1932, S. 38), Notoscordum fragrans (Messerı 1931, S. 427; STENAR 1932, 
S.29), Tulbagia violacea (STENAR 1933, S.526), Paphiopedilum Leeanum, Paphiope- 
dilum Spicerianum, Paphiopedilum ba:batum, Paphilopedilum villosum und Paphiope- 
dilum venustum (FRANCINI 1931, S. 171, 182, 184, 187 und 192), Arceutobium ameri- 
canum (DowD1NG 1931, S.52), Sedum populifolium und Sedum fabaria (MAURITZON 
1933, S. 27), Olea chrysophylla, Olea europaea und vielleicht ausnahmsweise Syringa 
vulgaris (ANDERSSON 1931, S. 53). 
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UBER ZWEI SOLANUM-CHIMÄREN MIT BURDONEN- 
EPIDERMIS. 
Von 
Hans WINKLER 
(Hamburg). 
Mit 8 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 9. Januar 1934.) 


Bei meinen seit 25 Jahren alljährlich fortgesetzten Pfropfbastard- 
versuchen, deren Ziel es ist, möglichst alle zwischen den beiden Arten 
Solanum nigrum und Solanum lycopersicum möglichen Chimären her- 
zustellen — ein Ziel, das nahezu erreicht ist —, traten im Jahre 1929 
zwei Periklinalchimären vom Typus des Solanum tubingense auf, deren 
Epidermis Burdonencharakter hat. Mit dem Namen Burdo hatte ich 
(WINxLER 1912, 8.11) die echten Verschmelzungs-Pfropfbastarde be- 
zeichnet, bei denen „an der Verwachsungsstelle zwischen Reis und Unter- 
lage eine dem Befruchtungsvorgang mehr oder weniger ähnliche totale 
oder partielle Zellverschmelzung zwischen mindestens einer Zelle des 
Reises und der Unterlage stattfindet und das Verschmelzungsprodukt 
zum Ausgangspunkt der Pfropfbastardbildung wird“. Vertreter dieser 
Kategorie von Pfropfbastarden waren damals noch nicht bekannt; sie 
sind zum ersten Male sicher nachweisbar in den beiden eingangs erwähnten 
Periklinalchimären aufgetreten. Diese sollen im folgenden näher be- 
schrieben und ihre Entstehung untersucht werden. Obwohl bei beiden 
lediglich die Epidermis Burdonencharakter hat, sollen doch beide Peri- 
klinalchimären der Kürze halber als Burdonen bezeichnet werden. Die 
eine erhielt die Bezeichnung Burdo X, die andere wurde Burdo Ch genannt. 


I. Burdo X. 

a) Entstehung. Die als Burdo X bezeichnete Periklinalchimäre ent- 
stand Ende Juli 1929 an der Pfropfung 2904. Diese hatte Solanum nigrum 
Linie B als Unterlage, Solanum lycopersicum „König Humbert gelb- 
früchtig‘ als Reis. Sie lieferte neben reinen nigrum- und lycopersicum- 
Adventivsprossen 4 Periklinalchimären: 1 Solanum Koelreuterianum und 
3 Solanum tubingense. Die letztgenannte Chimäre ist die am häufigsten 
entstehende, sie ist in meinen Versuchen weit über 300mal aufgetreten. 
Von den drei an der Pfropfung 2904 erhaltenen tubingense-Sprossen war 
der eine durchaus typisch wie alle die anderen tubingense-Individuen 
ausgebildet; die beiden anderen aber zeigten bestimmte und konstante 
Abweichungen vom typischen Bau, die Veranlassung dazu gaben, sie zu 
vermehren und weiter zu beobachten. Die eine dieser beiden abweichenden 
Formen ist der Burdo X: die andere soll an dieser Stelle nicht weiter 
berücksichtigt werden. 

Planta Bd. 21. 41 
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Die nähere Entstehungsweise des Burdo X war die folgende: Der 
Adventivsproß, der ihn lieferte, war an sich ein typisches Solanum 
tubingense, aber sein drittes Laubblatt von der Basis an gerechnet war 
abweichend gestaltet. Es zeigte nicht die für Solanum tubingense sonst 
typische Zähnelung des Blattrandes, auch fehlten ihm die langen Zotten- 
haare, wie sie, ihrer lycopersicum-Natur entsprechend, sonst die Epi- 
dermis des normalen Solanum tubin- 
gense trägt, und wie sie auch auf den 








Abb. 1. Solanum nigrum, Linie B. Abb. 2. Burdo X. 


anderen, typisch gezähnten Blättern des Adventivsprosses vorhanden 
waren. Unterhalb des abweichenden Blattes hatte ein Streifen etwa 
von der Breite der Blattstielbasis, von dieser beginnend bis hinab zur 
Basis des Sprosses, dieselben Epidermiskennzeichen, und auch oberhalb 
des Blattes verlief ein ebensolcher Streifen nach oben, um, sich spitz 
auskeilend, etwa 3cm über der Blattachsel zu enden. Es kam nun 
also darauf an, den Achselsproß dieses Blattes zur Entwicklung zu 
bringen. Zu diesem Zwecke wurde der Endtrieb des tubingense-Sprosses 
etwa 2cm oberhalb des abweichenden Blattes abgeschnitten. Der 
Achseltrieb kam sehr bald zum Vorschein, und es zeigte sich erwartungs- 
gemäß, daß seine Epidermis durchgängig die beschriebenen Abweichungen 
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aufwies. Außerdem stellte es sich bald heraus, daß er sich noch in einer 
weiteren Eigenschaft von dem normalen typischen Solanum tubingense 
unterschied: es fehlte ihm nämlich der charakteristische Geruch, den das 
Tomatenkraut und auch die tubingense-Blätter besitzen. 

Der Sproß ließ sich leicht durch Stecklinge vermehren, und ich 
habe in den letzten 4 Jahren viele Hunderte kräftiger Stöcke von ihm 








Abb. 3. Sol tubi Abb. 4. Burdo Ch. 





aufgezogen und beobachtet. Seine wesentlichen Eigenschaften sind 
völlig konstant geblieben. 

b) Morphologie. In seiner äußeren Gestaltung ist das normale Solanum 
tubingense (vgl. WINKLER 1908) dem Solanum nigrum sehr ähnlich (vgl. 
Abb. 1 und 3), entsprechend dem Aufbau seines Vegetationspunktes aus 
einem geschlossenen Kern von Nachtschattengewebe, der von einem 
einschichtigen Tomatendermatogen überzogen ist. Abweichungen von 
der typischen Nachtschattengestalt stellen im wesentlichen nur dar die 
Zähnelung des Blattrandes, die lange Zottenbehaarung und die gelbe 
Blütenfarbe, außerdem der Tomatengeruch. Das als Burdo X be- 
zeichnete tubingense-Individuum ähnelt habituell dem Nachtschatten noch 
viel mehr (vgl. Abb. 1 und 2), da es ja wie dieser ungezähnte Blätter 

41* 
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hat und ihm auch die lange Tomatenbehaarung und der Tomatengeruch 
fehlen. Man hätte zunächst überhaupt denken können, daß es sich gar 
nicht um eine Chimäre handelte, sondern um ein etwas abweichendes 
nigrum-Individuum. Daß es keinesfalls ein reines Solanum nigrum sein 
konnte, ergab sich daraus, daß bei näherer Betrachtung schon makro- 
skopisch die Blätter- und Stengeloberflächen doch ein anderes Aus- 
sehen als bei dem reinen Solanum nigrum Linie B aufwiesen. 

Die Deutung als ein abweichendes nigrum-Individuum war indessen 
von vornherein sehr unwahrscheinlich, da sich die reine Linie B des 
Nachtschattens, die ich von Anfang an ganz ausschließlich zu allen diesen 
Pfropfbastardversuchen verwendet habe, als äußerst beständig erwiesen 
hat; unter den vielen Zehntausenden von Sämlingen und Adventiv- 
sprossen, die ich seit 25 Jahren beobachtet habe, ist nie ein irgendwie 
von der typischen Gestaltung abweichendes aufgetreten, abgesehen von 
den Gigas-Formen, die ich 1916 beschrieben habe. Immerhin war damit 
natürlich die Möglichkeit noch nicht ausgeschlossen, daß eben doch 
einmal ein irgendwie ,,mutiertes‘‘ Individuum aufträte. Aber diese 
Deutung wurde unmöglich, als die Pflanze zu blühen anfing, denn die 
Blüte war gelb gefärbt. Es mußte sich also unbedingt um ein Solanum 
tubingense handeln, dessen Epidermis gewisse, sonst für die tubingense- bzw. 
die lycopersicum-Epidermis kennzeichnende Eigenschaften nicht besaß. 

Die Blüte von Burdo X ist morphologisch kaum von der tubingense- 
Blüte verschieden. Nur ist der Griffel durchschnittlich etwas länger. 
Ferner pflegt der Fruchtknoten sehr frühzeitig, noch in der offenen Blüte, 
anzuschwellen. Dadurch werden die Filamente der Staubblätter aus- 
einandergedrängt und die Antheren unten auseinandergerissen, so daß 
sie nur noch oben über dem Fruchtknoten zusammenhängen. Bei der 
Fruchtvergrößerung wird die Blüte dann abgesprengt und bleibt gewöhn- 
lich ziemlich lange obenauf als trockenhäutige Kappe haften. 

Daß die Innenkomponente der Pflanze in der Tat durchaus typischer 
und normaler Nachtschatten war, ließ sich leicht und sicher feststellen. 
Einmal ergaben Zählungen der Chromosomen bei den Teilungen der 
Pollenmutterzellen als gamophasige Chromosomenzahl 36, also die für 
Solanum nigrum und Solanum tubingense bekannte Zahl. Ferner bildeten 
regenerierende Sprosse von Burdo X aus den Blattachseln und den apikalen 
Schnittflächen reichlich Adventivsprosse, die typischer Nachtschatten 
waren. Endlich traten bald auch spontan Rückschläge zu Solanum nigrum 
an Burdo X auf, die in jeder Hinsicht normale Vertreter der Linie B 
waren. 

Da nun also das Binnengewebe von Burdo X nachweislich mit dem des 
normalen Solanum tubingense identisch ist, so müssen die gestaltlichen 
Abweichungen des ersteren von dem letzteren ausschließlich durch die 
Epidermis bzw. das Dermatogen bedingt sein. Diese eine Außenschicht 
des Vegetationspunktes kann aber bei Burdo X nicht wie bei Solanum 
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tubingense typicum reines Solanum lycopersicum sein. Denn sonst 
hätte eben Burdo X gestaltlich ebenso ein reines Solanum tubingense 
sein miissen wie die Hunderte von anderen Individuen, die sich ergaben, 
wenn es gelang, einen Vegetationspunkt mit nigrum-Binnengewebe und 
lycopersicum-Dermatogen herzustellen. 

Wenn man die Eigenschaften näher betrachtet, durch die sich Burdo X 
von dem normalen Solanum tubingense unterscheidet, so zeigt es sich, 
daß es solche sind, durch die sein Gesamthabitus dem des Nachtschattens 
ähnlicher wird. Dadurch wird von vornherein die Vermutung nahegelegt, 
daß die lycopersicum-Epidermis des Burdo X irgendwie spezifisch von 
dem nigrum-Binnengewebe beeinflußt worden ist. Das wäre an sich auf 
zweierlei Weise vorstellbar: 

Erstens ist denkbar, daß die lycopersicum-Zellen des Dermatogens 
bzw. der Epidermis phänotypisch durch die subepidermalen nigrum-Zellen 
beeinflußt und an der Ausprägung gewisser Tomatenmerkmale ver- 
hindert würden. 

Zweitens ist denkbar, daß die Dermatogenzellen Burdonencharakter 
hätten, d.h. genotypisch in der Richtung nach Solanum nigrum hin 
verändert wären, was nur dadurch zustande kommen könnte, daß zu 
ihrem lycopersicum-Kern und lycopersicum-Protoplasma ein nigrum-Kern 
oder eine bestimmte Anzahl von nigrum-Chromosomen und vielleicht auch 
nigrum-Protoplasma hinzugekommen wären. 

Gegen die erstere Möglichkeit spricht entscheidend, daß eine solche 
Beeinflussung in den mehr als 300 anderen Fällen, in denen die Kombina- 
tion nigrum-Binnengewebe + lycopersicum-Dermatogen hergestellt werden 
konnte, in keinerlei Weise aufgetreten ist. Es wäre gar kein ersicht- 
licher Grund dafür denkbar, daß im vorliegenden Falle plötzlich eine solche 
Beeinflussung hervortreten sollte. Und auch bei den anderen bekannten 
Periklinalchimären ist sie ja nicht vorhanden, wie am schlagendsten der 
Cytisus Adami veranschaulicht, dessen Epidermis nun seit mehr als 
einem Jahrhundert in Symbiose mit dem andersartigen Binnengewebe lebt 
und bis jetzt alle ihre spezifischen Eigenschaften unverändert bewahrt 
hat, so daß auch heute noch entstehende Rückschläge in jeder Hinsicht 
normale Individuen von Cytisus purpureus liefern. Auf die scheinbare 
Beeinflussung der Epidermismerkmale durch das andersartige Mesophyll 
bei den Blättern der Cr ili wird an einer späteren Stelle ein- 
gegangen werden. 

Es bleibt also nur die zweite Deutungsmöglichkeit, und diese war bis 
zu einem gewissen Grade durch Feststellung der Chromosomenzahl in den 
Epidermiszellen des Burdo X zu überprüfen. Ehe dies geschieht, sollen 
aber erst noch die histologischen Merkmale der Epidermis von Burdo X 
besprochen werden. 

c) Histologie. Als Vergleichsobjekt für die Burdonenepidermis mußte 
natürlich die Epidermis von Solanum tubingense dienen. Ich wählte dazu 
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ein typisches Solanum tubingense (3011) aus, fiir das ich festgestellt hatte, 
daß es in der Epidermis die Chromosomenzahl 24 besaß. 


Die Laubblattoberhaut ist bei Burdo X im wesentlichen überein- 
stimmend mit der von Solanum tubingense ausgebildet. Die Epidermis- 
zellen sind bei beiden wie bei Solanum nigrum und Solanum lyco- 
persicum beiderseits gewellt, unterseits erheblich stärker als ober- 
seits. Spaltöffnungen sind oberseits viel weniger vorhanden als bei 
Solanum nigrum; das ist ein typisches lycopersicum-Merkmal. Die Be- 
haarung ist bei dem Burdo X auch dieselbe wie bei Solanum tubingense ; 
insbesondere fehlt stets die bei den Nachtschattenhaaren vorhandene 
Körnelung der Cuticula. Es finden sich 2—4zellige Gliederhaare und die 
beiden Typen von Drüsenhaaren, die auch bei Solanum nigrum und 
Solanum lycopersicum vorkommen: solche, die auf einem aus einer 
langen Basalzelle und einer sehr flachen Halszelle bestehenden Stiel 
nebeneinander 4 Köpfchenzellen tragen, und solche, die auf einem ein- 
zelligen, meist gekrümmten Stiel eine größere Anzahl von Köpfchenzellen 
meist in drei Stockwerken angeordnet tragen (vgl. die Abb. 10 bei 
WinkLer 1916, S. 457). Viele von diesen Drüsenhaaren sind durchaus 
typisch ausgebildet und ihre Köpfchenzellen enthalten Sekret. Daneben 
finden sich aber nicht selten solche, bei denen die Endzelle sich nicht in 
die 4 Drüsenzellen aufgeteilt hat, sondern ungeteilt und klein geblieben ist. 
Sie ist dicht mit Plasma erfüllt, aber offenbar sekretfrei. Auch finden 
sich vielfach Drüsenhaare beiderlei Typen, die scheinbar typisch aus- 
gebildet sind, deren Köpfchenzellen aber abgestorben und mit braunem 
Inhalt erfüllt sind. Offensichtlich tritt bei der Ausbildung der Köpfchen- 
zellen und bei deren sezernierender Tätigkeit irgendeine Störung auf, 
und damit hängt sicherlich auch das Fehlen des Tomatengeruches zu- 
sammen; auch wenn Sekretion eintritt, können offenbar doch die für 
Solanum lycopersicum typischen Riechstoffe nicht ausgebildet werden. 
Die randständigen Gliederhaare sind fast alle spitzenwärts gekrümmt. 
Bei dem Burdo X ist die Zahl aller dieser Haarformen sichtlich geringer 
als bei Solanum tubingense; doch habe ich statistische Erhebungen 
darüber nicht angestellt. 


Die beiden auffälligsten anatomischen Unterschiede zwischen der 
Laubblattepidermis von Burdo X und der von Solanum tubingense sind 
die, daß erstens bei Burdo X die langen gesockelten Zottenhaare völlig 
fehlen, die bei Solanum tubingense in Übereinstimmung mit der Tomate 
vorkommen, und daß zweitens die Zellen des Burdo X durchschnittlich 
nicht unerheblich größer als die von Solanum tubingense sind. Das 
gilt — bei voller Berücksichtigung der individuellen Schwankungen (vgl. 
MAYER-ALBERTI 1924, S. 23) — sowohl für die Epidermiszellen selbst wie 
auch für die der Haare. Mit den Epidermiszellen von Solanum nigrum 
stimmen die von Burdo X in der Größe mehr oder weniger überein. 
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Die Stengelepidermis unterscheidet sich bei allen Chimären und Bur- 
donen wie bei den Elterarten von der Laubblattoberhaut dadurch, daß 
ihre Zellen nicht gewelltwandig, sondern geradwandig sind. Sie sind aber 
bei Burdo X wieder länger als bei Solanum tubingense. 

Die Petala weisen bei den beiden Elterarten insofern Verschieden- 
heiten auf, als Solanum lycopersicum oberseits geradwandige Epidermis- 
zellen hat, während sie bei Solanum nigrum schwach gewelltwandig sind ; 
unterseits sind sie bei beiden Arten stark gewelltwandig. Solanum 
tubingense und Burdo X folgen hier dem Tomatenelter, sie haben ober- 
seits geradwandige Epidermiszellen, und auch in der Behaarung herrscht 
zwischen ihnen im wesentlichen Übereinstimmung. Doch sind wieder 
die Zellen des Burdo X etwas größer als die von Solanum tubingense ; 
auch ist die Hervorwölbung der Außenwände, wo sie vorhanden ist, bei 
dem Burdo X etwas stärker, und die Papillen sind etwas länger. 

Betrachten wir zusammenfassend die morphologischen und ana- 
tomischen Besonderheiten, durch die sich Burdo X von Solanum tubingense 
unterscheidet, so ergibt sich folgendes: 








Solanum tubingense Burdo X 
Blatt gezähnt Blatt ungezähnt 
Zottenhaare vorhanden Zottenhaare nicht vorhanden 
Drüsenhaare normal wie bei der Driisenhaare oft abnorm ausgebildet 
Tomate ausgebildet 
Tomatenriechstoff wird gebildet Tomatenriechstoff wird nicht 
gebildet 
Epidermiszellen + so groß wie bei Epidermiszellen größer als bei 
der Tomate Solanum ; R 





Wie man sieht, sind die bei Burdo X auftretenden Abweichungen 
soiche, die ihn dem Nachtschatten nähern; denn auch bei diesem sind 
die Blätter ungezähnt, sind keine Zottenhaare vorhanden, fehlt der 
Tomatenriechstoff und sind die Epidermiszellen größer als bei Solanum 
tubingense. Die Verursachung für dieses Ähnlicherwerden kann aber, 
wie wir gesehen haben, nicht in unmittelbaren Einflüssen gesucht werden, 
die von dem Nachtschattenbinnengewebe der Burdo X-Pflanze auf die 
Tomatenepidermis ausgeübt werden, sondern muß in der Epidermis 
selbst gelegen sein. Es ist also nun zu untersuchen, ob die cytologische 
Untersuchung der Epidermis Unterlagen für eine Erklärung geben kann. 

d) Cytologie. Die Chromosomenzahl in den Kernen der Epidermis- 
zellen beträgt bei dem normalen Solanum tubingense 24; das ist die 
zygophasige Chromosomenzahl der Tomate, und ihr tatsächliches Vor- 
handensein in den Oberhautzellkernen von Solanum tubingense habe ich 
auch an einer großen Anzahl von Individuen sichergestellt. 

In den Kernen der Epidermiszellen von Burdo X war nun, wenn die 
Vermutung, daß seine Oberhaut Burdonencharakter habe, richtig war, 
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eine höhere Chromosomenzahl als 24 zu erwarten: die Zahl 96, wenn ein 
ganzer lycopersicum-Kern mit einem ganzen 72chromosomigen nigrum- 
Kern verschmolzen war — irgendeine Zahl zwischen 25 und 96, wenn 
nur eine Teilkernverschmelzung bzw. der Übertritt einzelner Chromo- 
somen in den andersartigen Kern stattgefunden hatten. 

Mitosen in der Epidermis selbst werden natürlich nur an noch ganz 
jungen Organen auftreten. Im Dermatogen des Vegetationspunktes sind 
sie wohl unschwer aufzufinden ; aber sie sind hier zur Zählung der Chromo- 
somen nicht geeignet, da diese zu dicht nebeneinander liegen und der starke 
Protoplasmagehalt der embryonalen Zellen stört. Blattanlagen und Blüten- 
knospen müssen daher zur Untersuchung herangezogen werden. In ihnen 
sind Mitosen nicht häufig ; wo sie sich aber finden, pflegen sie in geeigneten 
Stadien eine mehr oder weniger sichere Zählung der Chromosomen zu- 
zulassen, da die erhebliche Zellgröße eine breite Entwicklung der Äquato- 
rialplatte gestattet, so daß die einzelnen Chromosomen nicht zu nahe 
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Abb. 5. Mitosen aus der Epidermis von Burdo X. 


nebeneinander liegen und sich nicht zu häufig gegenseitig überdecken. 
Trotzdem bedarf es der Durchsuchung vieler Schnittserien, bis sich ge- 
eignete Bilder finden. 

Bei Burdo X ließ sich sehr rasch feststellen, daß die Chromosomenzahl 
in den Kernen der Epidermis in der Tat, wie erwartet, wesentlich größer 
als 24 ist; die genaue Festlegung der Zahl stieß aber auf erhebliche 
Schwierigkeiten. Abb. 5a gibt eine Mitose wieder, wo die Zahl 52 oder 53 
beträgt. Die Unsicherheit kommt daher, daß von dem einen — in der 
Abbildung durch einen Querstrich gekennzeichneten — Chromosom 
nicht mit voller Bestimmtheit gesagt werden kann, ob es nur ein Chromo- 
som ist, oder ob es zwei ganz dicht nebeneinander liegende sind. Auch 
bei Abb. 56 ergibt die Zählung 52—53. In Abb. 5c sind einwandfrei 
54 Chromosomen vorhanden, und in Abb. 5d deren 53—56 (die zweifel- 
haften Fälle sind auch hier gekennzeichnet). Auch andere, nicht ab- 
gebildete Mitosen, soweit sie zählbar waren, ergaben immer dieselben 
Zahlen. Wie sie zu erklären sind, soll später im Zusammenhang be- 
sprochen werden. 

In den meiotischen Teilungen der Pollenmutterzellen fand sich aus- 
nahmslos und völlig sicher feststellbar die Chromosomenzahl 36, die 
gamophasige Chromosomenzahl des Nachtschattens, wie das nicht anders 
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zu erwarten war, da die Nachtschattenrückschläge aus Burdo X stets 
ganz reines Solanum nigrum Linie B sind. 


IL Burdo Ch. 

a) Entstehung. Die Burdo Ch-Pflanze entstand Mitte Juli 1929 an 
der Pfropfung 2905 (Solanum nigrum Linie B als Unterlage, Solanum 
Iycopersicum „König Humbert gelbfrüchtig‘‘ als Reis). Diese Pfropfung 
lieferte einen Adventivsproß, der sonst reiner Nachtschatten war, der 
aber ein abweichend gestaltetes Basalblatt hatte: es war gezähnt wie 
ein Blatt von Solanum tubingense, trug aber nicht die für diese Periklinal- 
chimäre charakteristischen langen Zottenhaare. Der Adventivsproß 
wurde etwa 1 cm oberhalb dieses Basalblattes entgipfelt, so daß dessen 
Achselsproß austrieb. Wie erwartet, zeigte dieser an allen seinen Teilen 
dieselben abweichenden Merkmale wie das Blatt. Als er genügend groß 
geworden war, wurde er abgenommen, zur Bewurzelung gebracht und 
dann in großem Umfange durch ae vermehrt. Seine Merkmale 
erwiesen sich als konstant. 

b) Morphologie. Burdo Ch stimmt in seinem Gesamthabitus weit- 
gehend mit Solanum tubingense überein. Was ihn auf den ersten Blick 
von diesem unterscheidet, ist das Fehlen der langen Zottenhaare; auch 
fehlt der Tomatengeruch. Die Laubblätter sind durchschnittlich im 
Verhältnis zu ihrer Länge etwas schmäler, als das bei Solanum tubingense 
der Fall ist; auch ist ihre Zähnelung häufig etwas stärker ausgebildet. 

Die auffälligsten Abweichungen von dem normalen Solanum tubingense 
zeigen aber die Blüten: sie sind weiß gefärbt, haben sehr schmale und 
verhältnismäßig lange Petalazipfel (etwa 12 mm lang gegen etwa 8 mm 
bei Solanum tubingense) und entbehren fast völlig die für den Nacht- 
schatten und die. Tomate so kennzeichnende Blumenkronenröhre, so 
daß die Blüte choripetal erscheint (vgl. Abb. 4). 

Es muß im Hinblick auf die Konstanz dieser Merkmale darauf hin- 
gewiesen werden, daß einige von ihnen mehr oder weniger variieren 
können. So kommen nicht selten einzelne Laubblätter vor, die wenig 
oder gar nicht gezähnten Rand haben (vgl. Abb. 4), und es treten gar 
nicht selten sowohl an Laubblättern wie auch am Stengel vereinzelte 
lange Zottenhaare auf. In einem Falle geschah dies in solchem Umfange, 
daß der ganze Sproß zottenhaarig wurde und auch blieb, obwohl er die 
sonstigen abweichenden Merkmale beibehalten hatte. (Dieser Sproß ging 
leider im Winter 1930/31 ein.) 

c) Histologie. Die Oberhautzellen der Laubblätter sind bei Burdo Ch 
zumeist wie bei den anderen Formen beiderseits gewelltwandig, unterseits 
stärker als oberseits. Doch finden sich sehr häufig Blätter, bei denen neben 
gewelltwandigen auch geradwandige vorkommen, in kleineren oder 
größeren Inseln, oft aber auch fast das ganze Blatt erfassend, und zwar 
sowohl oberseits wie unterseits. Da später das Merkmal der Wandwellung 
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bei den Epidermiszellen wegen seiner Bedeutung fiir die Untersuchung 
der Crataegomespili noch besonders besprochen werden soll, so wird 
auch diese Geradwandigkeit der Burdo Ch-Blattepidermis, die hier ohne 
Zweifel als etwas Abnormes aufzufassen ist, dann mit behandelt werden. 

Spaltöffnungen finden sich oberseits auf den Laubblättern nicht un- 
wesentlich mehr als bei Solanum tubingense; Burdo Ch nimmt hier also 
eine Mittelstellung zwischen Tomate (sehr wenig Spaltéffnungen oberseits) 
und Nachtschatten (Spaltöffnungen oberseits viele, wenn auch erheblich 
weniger als unterseits) ein. 

In der Behaarung tritt ein wesentlicher Unterschied gegenüber Solanum 
tubingense darin auf, daß die gesockelten Zottenhaare nur ganz selten 
sind, und daß die Drüsenhaare den Tomatenriechstoff nicht entwickeln. 
Durch diese beiden negativen Merkmale erscheint Burdo Ch dem Nacht- 
schatten genähert. Darüber hinaus tritt bei ihm nun aber auch ein 
positives Solanum nigrum-Merkmal auf: nämlich die Körnelung der 
Außenwand der Haarzellen. Bei der Tomate sind die Außenwände 
aller Haare an den Laubblättern vollkommen glatt; bei dem Nacht- 
schatten sind auch zahlreiche glattwandige Haare vorhanden, aber auch, 
besonders am Blattrande, solche, deren Außenmembran mit starken 
Kutikularwarzen besetzt ist. Das ist niemals bei den Drüsenhaaren der 
Fall, sondern nur bei den Gliederhaaren. Solche gekörnelte Gliederhaare 
treten nun auch bei dem Burdo Ch auf. Der Grad der Körnelung schwankt 
weit mehr als bei Solanum nigrum; doch kommen Gliederhaare vor, die 
ebenso stark bewarzt sind wie die stärkstgekörnelten des Nachtschattens. 

Besonders bemerkenswert ist dabei, daß gelegentlich Haare zu finden 
sind, bei denen gekörnelte und ungekörnelte Zellen nebeneinander vor- 
kommen. Es kann dabei so sein, daß etwa die Spitzenzelle allein ge- 
körnelt ist oder die basale Zelle allein oder schließlich eine zwischen 
ungekörnelte Zellen eingeschaltete (vgl. Abb.6). Das habe ich bei 
Solanum nigrum niemals beobachtet ; hier können zwar unter Umständen 
unmittelbar nebeneinander warzige und nichtwarzige Haare liegen. Aber 
bei ein und demselben Haar ist, soweit meine Beobachtungen reichen, 
stets bei allen Zellen übereinstimmend entweder Körnelung vorhanden 
oder nicht vorhanden. Auch sonst lassen sich an den Haaren des Burdo Ch 
mancherlei Anzeichen von Entwicklungsunregelmäßigkeiten finden. Be- 
sonders bei den Drüsenhaaren kommt es oft vor, daß die Köpfchen un- 
entwickelt bleiben, weil die Spitzenzelle sich nicht teilt und nicht sezerniert. 
Aber auch steckengebliebene Gliederhaare sind nicht selten; bei ihnen ist 
nur eine kurze Zelle entwickelt, oder es ist gar nur eine papillöse, aber 
durch eine Scheidewand von ihrer Epidermiszelle abgetrennte Vorwölbung 
zur Ausbildung gekommen. Das zeigt sich auch auf der Stengelepidermis. 

Die Blütenblätter haben oberseits schwach gewellte Epidermiszellwände 
wie die von Solanum nigrum, während die von Solanum tubingense in 
Übereinstimmung mit der Tomate geradwandig sind. Die Ränder der 
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Petalazipfel sind von unten an mit 2—3zelligen Gliederhaaren besetzt, 
wie das auch beim Nachtschatten der Fall ist, während bei der Tomate 
und bei Solanum tubingense diese Randbehaarung erst im obersten Drittel 
der Blumenblattzipfel beginnt. Viele von diesen Haaren sind stark 
gekörnelt und stimmen ferner auch darin mit denen des Nachtschattens 
überein, daß sie nie verzweigt sind, während bei der Tomate und bei 





Abb. 6. Haarformen vom Laubblatt des Burdo Ch. 


Solanum tubingense besonders gegen die Spitze hin nicht selten verzweigte 


Randhaare auftreten. 


Über die Größe der Epidermiszellen läßt sich schwer etwas Bestimmtes 
aussagen, da sie beträchtlich schwankt, auch bei den Haaren. Dem 
allgemeinen Eindruck nach sind sie etwas, aber nicht viel größer als die 
von Solanum tubingense, und nicht so groß wie die von Burdo X. 

Zusammengefaßt ergeben sich die folgenden Unterschiede und Über- 
einstimmungen mit Solanum nigrum und Solanum tubingense: 





Col. 4uhi: 





Burdo Ch 


Solanum nigrum 





Blatt gezähnt 
Zottenhaare vorhanden 
Driisen- und Gliederhaare 
normal 
Haarzellwände nicht 
gekörnelt 
Blattoberseite mit wenig 
Spaltöffnungen 
Epidermiszellen der Petala 
oberseits geradwandig 


Petalarand erst im oberen 
Drittel bewimpert 
Petalazipfel mit einzelnen 
verzweigten Wimperhaaren 
Blütenfarbe gelb 
Länge von 
Filament : Anthere = 1:2 





Blatt gezähnt 
Zottenhaare sehr selten 
Drüsen- und Gliederhaare 
oft abnorm ausgebildet 
Haarzellwände gekörnelt 
oder ungekörnelt 
Blattoberseite mit mäßig 
viel Spaltöffnungen 
Epidermiszellen der Petala 
oberseits schwach gewellt- 


wandig 
Petalarand von unten an 
bewimpert 
Wimperhaare alle un- 


verzweigt 
Blütenfarbe weiß 
Länge von 
Filament : Anthere = 2:1 





Blatt ungezähnt 
Zottenhaare fehlen 
Driisen- und Gliederhaare 
normal 
Haarzellwände meist 
gekörnelt 
Blattoberseite mit viel 
Spaltöffnungen 
Epidermiszellen der Petala 
oberseits schwach gewellt- 
wandig 
Petalarand von unten an 
bewimpert 
Wimperhaare alle un- 
verzweigt 
Blütenfarbe weiß 
Länge von 
Filament : Anthere = 1:1 
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Man sieht, es treten in der Epidermis der Burdo Ch-Pflanze eine ganze 
Anzahl von Solanum nigrum-Merkmalen auf, die der Epidermis von 
Solanum tubingense fehlen. Aber sie kann natürlich trotzdem keine 
reine Solanum nigrum-Epidermis sein, da die ganze Pflanze dann ja 
ein reines Nachtschattenindividuum sein müßte, und die Blattrand- 
zähnelung sowie die Verteilung der Spaltöffnungen sind ja auch lyco- 
persicum-Merkmale. Es werden also auch hier burdonische Abänderungen 
der Chromosomenzahl zu erwarten sein, und die cytologische Unter- 
suchung hat denn auch solche feststellen lassen. 

d) Cytologie. Für die Feststellung der Chromosomenzahl in den 
Kernen der Epidermiszellen des Burdo Ch gilt allgemein dasselbe wie für 
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Abb. 7. Mitosen aus der Epidermis von Burdo Ch. 


Burdo X. Es stellte sich heraus, daß sie erheblich kleiner ist, nämlich 
25 beträgt (Abb. 7). Gelegentlich fanden sich Mitosen, in denen die Zahl 
26 wahrscheinlicher erschien als 25. Über die Deutung und Entstehung 
dieser Zahlen soll später im Zusammenhang gehandelt werden. 


III. Das Wesen und die Möglichkeiten der Burdonenbildung. 

Die im vorstehenden gegebene Beschreibung der morphologischen, histo- 
logischen und cytologischen Besonderheiten der Burdo X und Burdo Ch 
genannten Pflanzen ergibt zweifelsfrei, daß es sich um zwei Periklinal- 
chimären vom Typus des Solanum tubingense handelt, bei denen am Vege- 
tationspunkt ein reines Solanum nigrum-Binnengewebe von einer anders- 
artigen Dermatogenschicht überzogen ist. Aus diesem Dermatogen ent- 
wickelt sich eine Epidermis, die lycopersicum- und nigrum-Merkmale neben- 
einander besitzt und in ihren Kernen eine Chromosomenzahl führt, die 
zwischen den zygophasigen Chromosomenzahlen von Solanum nigrum (72) 
und Solanum lycopersicum (24) liegt. Die Mischung der elterlichen 
Merkmale ist bei beiden Formen verschieden, auch ihre Chromosomen- 
zahlen sind verschieden. Das Binnengewebe ist bei beiden Formen 
identisch, und es ist auch mit dem von Solanum tubingense identisch, 
das eine reine lycopersicum-Epidermis hat. Die Abweichungen in der 
Gestaltung gegenüber Solanum tubingense bei den beiden Burdonen- 
pflanzen müssen also ausschließlich durch die Epidermis selbst bedingt sein. 
Das führt zwingend zu der Annahme, daß die Zelle, aus der sich bei 
dem Aufbau des Vegetationspunktes der Burdonen das Dermatogen 
gebildet hat, das Produkt eines Verschmelzungsvorganges zwischen je 
einer Nachtschatten- und je einer Tomatenzelle gewesen sein muß. 
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Es ist hierdurch der Beweis erbracht, daß zwischen artverschiedenen 
Körperzellen Verschmelzungsvorgänge möglich sind, die entwicklungs- 
fähige ,,Somatozygoten“ liefern, und die ein völliges Analogon zur 
sexuellen Bastardierung darstellen, da durch sie gerade so wie bei der 
Verschmelzung von Gameten verschiedener Arten eine Mischung elterlicher 
Eigenschaften bewirkt werden kann. In Betrachtungen darüber, wie der 
Cytisus Adami entstanden sein könne, haben A. BRAUN (1849, S. XII), 
STRASBURGER (1884, S. 169) und Wetsmann (1892, S.447) die Ver- 
mutung geäußert, es könne eine Verschmelzung einer Zelle des Reises 
mit einer solchen der andersartigen Unterlage stattgefunden haben. 
Diese Annahme hat sich nun bekanntlich für den Cytisus Adami, der eine 
Periklinalchimäre ist, nicht bewahrheiten lassen. Daß aber eine solche 
Verschmelzung von artfremden Körperzellen doch möglich ist, haben 
nunmehr unsere Versuche ergeben, die zur Entstehung von Burdonen 
geführt haben 1. 

Dabei ist es besonders bemerkenswert, daB im vorliegenden Falle die 
burdonische Kopulation erzwungen werden konnte zwischen zwei Arten, 
die sich geschlechtlich nicht bastardieren lassen; wenigstens haben sehr 
zahlreiche dahin zielende Versuche bislang stets negativen Erfolg gehabt. 
Das Fehlschlagen der Versuche zu sexueller Kreuzung kann hier also 
nicht darin begründet sein, daB die Genome der beiden Arten grund- 
sätzlich dazu unfähig wären, miteinander in der gleichen Zelle zu wirken, 
und es eröffnet sich somit die Aussicht, durch Anwendung der Pfropf- 
methode auch noch in anderen Fällen gewisse Kombinationen herzustellen, 
die auf dem Wege der normalen Bastardierung nicht erhalten werden 
können. 

Daß die burdonische Kopulation zweier Körperzellen ein der ge- 
schlechtlichen Keimzellenverschmelzung durchaus analoger Vorgang ist, 
kann nicht bezweifelt werden; es geht eine Karyogamie vor sich, und es 
erfolgt eine Eigenschaftsmischung wie bei einem Bastard. Der wesent- 
liche Unterschied zwischen burdonischer und sexueller Bastardbildung 
ist zunächst der, daß bei der geschlechtlichen Bastardbildung Gameten 
miteinander verschmelzen, bei der Burdonenbildung Körperzellen. ‘In- 
dessen ist letzteres auch bei der sog. Somatogamie der Fall, die 
allgemein als ein sexueller Vorgang angesehen wird. Der Terminus 
Somatogamie wurde von RENNER (1916, S. 349) eingeführt: „Am Pro- 
thallium des Farnes Polystichum pseudomas geht der Sporophyt aus ver- 
schmolzenen vegetativen Zellen hervor, nicht aus dem befruchteten Ei. 
Entsprechende Vorgänge sind bei den Pilzen (Ascomyceten, Uredineen) 


1 Ob das Solanum Dereindaowen, das früher in meinen Versuchen entstand, bzw. 
seine subepidermale Vegetat ktschicht Burdonencharakter gehabt haben, 
wie ich damals vermutete, habe ich nicht sicher entscheiden können. Die Pflanze 
ist leider während des Krieges verlorengegangen und nie wieder aufgetreten. Ich 
komme auf sie an anderem Orte zurück. 
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nicht selten. Weil die differenzierten Gameten bzw. Gametangien durch 
gewohnliche vegetative, somatische Zellen vertreten sind, kénnen wir 
die Anomalie am besten Somatogamie nennen.‘ 

Zweifellos sind die Beziehungen zwischen solcher Somatogamie und 
der burdonischen Zellverschmelzung sehr enge. Doch ist ein wesentlicher 
Unterschied insofern doch vorhanden, als bei der Somatogamie aus der 
Zellverschmelzung stets ein unmittelbar entwicklungsfähiges Produkt 
entsteht, das dazu bestimmt und dazu fähig ist, sich zu einem neuen 
Individuum auszubilden. Die Burdonenursprungszelle ist das zweifellos 
an sich nicht. Sie stellt zunächst nur eine hyperploide Körperzelle dar, 
wie solche auch im normalen Entwicklungsverlauf an verschiedenen 
Stellen des Körpers entstehen (vgl. WıskLer 1916, S. 477f.). Erst durch 
den Regenerationsreiz wird sie dazu veranlaßt, sich am Aufbau eines 
neuen Individuums zu beteiligen. Hierin scheint mir der wesentliche 
Unterschied zwischen der burdonischen Zellverschmelzung und nicht 
nur der Somatogamie, sondern der geschlechtlichen Cytogamie überhaupt 
zu liegen. Die Herstellung der Entwicklungsfähigkeit erfolgt wohl 
durch die Verschmelzung zweier Gameten, nicht aber durch die Ver- 
schmelzung zweier Körperzellen. Man wird auch für die Somatogamie 
annehmen dürfen und müssen, daß es sich bei den kopulierenden Zellen 
nicht um zwei beliebige somatische Zellen handelt, sondern um solche, 
die, wenn sie auch morphologisch keine Bauabweichungen zeigen, doch 
physiologisch zu Gameten umgewandelt sind und sich daher von den 
typischen Körperzellen wesentlich unterscheiden. 

Ein weiterer Unterschied zwischen dem geschlechtlichen Befruchtungs- 
vorgang und der Bildung einer Burdonenzelle liegt darin, daß im letzteren 
Falle zwei ganze Zellen miteinander verschmelzen können auch bei 
solchen Pflanzen, wo bei der Befruchtung nur ein nackter männlicher 
Kern mit der weiblichen Gametenzelle verschmilzt. Doch ist dies kein 
grundsätzlicher Unterschied gegenüber der Befruchtung an sich, da ja 
auch sonst im Pflanzenreiche die Verschmelzung ganzer Gametenzellen 
vielfach vorkommt. Andererseits kann es auch bei der Burdonenbildung 
so liegen, daß nur ein Kern oder sogar nur ein Kernteil in die Nachbarzelle 
überschlüpft und mit deren Kern verschmilzt. 

Über die näheren Vorgänge bei der Verschmelzung wissen wir nichts 
(vgl. dazu Wınkrer 1916, S. 494f.). Es ist aber notwendig, sich über 
die hier vorhandenen Möglichkeiten klar zu werden. 

Die Dinge liegen bei der burdonischen Kopulation wesentlich ver- 
wickelter als bei der sexuellen. Bei dieser handelt es sich, wenigstens 
bei den meisten höheren Pflanzen, nur um eine Karyogamie. Bei der 
burdonischen Kopulation dagegen besteht einmal die Möglichkeit, daß 
ganze Zellen, jede mit Kern, Protoplasma und Plastiden, miteinander 
verschmelzen, zum andern aber auch die, daß nur ein Teil der einen Zelle 
in die andere übertritt. Und das könnte nun wieder in sehr verschiedener 
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Art und Weise geschehen, woraus sich eine ganze Anzahl von Kom- 
binationsmöglichkeiten ergeben, die bei geschlechtlicher Befruchtung aus- 
geschlossen sind. 

Wir machen uns die vorhandenen Möglichkeiten am besten an der 
Hand einer Übersicht klar, in der Pr das Protoplasma, K den Kern 
und Pi die Plastiden bedeuten sollen. Die Zellorgane der einen Art sind 
mit Pr, K und Pl, die der anderen mit Pr’, K’ und Pl’ bezeichnet. Die 
Verschmelzungsmöglichkeiten sind die folgenden: 


1. (Pr + Pr), (K + K’), Pl+ Pl’ 

2. (Pr + Pr’), (K + K’), Pl oder: (Pr’ + Pr), (K’ + K), Pl 
3. Pr, (K + K’), Pl+ Pl oder: Pr’, (K’ + K), Pl’ + Pl 
4. Pr, (K+ K’), Pl oder: Pr’, (K’ + K), Pl’ 

5. (Pr + Pr’), K, Pl + Pl oder: (Pr’ + Pr), K’, Pl’ + Pl 
6. (Pr + Pr’), K, Pl oder: (Pr + Pr), K’, Pl’ 

7. Pr, K, Pl+ Pr oder: Pr’, K’, Pl’ + Pl 

8. Pr, K’, Pl oder: Pr’, K, Pl’. 


Fall 1 ist die Verschmelzung zweier ganzer Zellen. Die Fälle 2 und 3 
werden wohl fast stets mit Fall 1 zusammenfallen, da der alleinige Über- 
tritt von plastidenfreiem Protoplasma (Fall 2) oder von Plastiden allein 
(Fall 3) in die artfremde Zelle wohl kaum je vorkommen wird. In 
Fall 4 erfolgt lediglich der Übertritt eines Kernes, in Fall 5 lediglich der 
von kernfreiem, aber plastidenhaltigem Protoplasma. Mit ihm werden 
wieder die Fälle 6 (nur Übertritt von Protoplasma ohne Plastiden) und 7 
(nur Übertritt von Plastiden ohne Protoplasma) zusammenfallen. Fall 8 
endlich bezieht sich auf die Möglichkeit, daß in eine kernlos gewordene 
Zelle der einen Art ein Kern der anderen eintritt. 

Lassen wir die ganz unwahrscheinlichen Fälle außer Betracht, so 
bleiben vier Hauptfälle: A. Verschmelzung ganzer vollständiger Körper- 
zellen mit allen ihren Organen (Fall 1); B. lediglich Karyogamie (Fall 4); 
C. lediglich Übertritt von kernlosem, plastidenhaltigem Protoplasma 
(Fall 5); D. Übertritt eines Kernes in die kernlos gewordene Zelle der 
anderen Art (Fall 8). 

Die Möglichkeiten A und B können, wenn nur partielle Kernverschmel- 
zung bzw. Aufnahme einzelner Chromosomen eintritt, noch mit den 


Varianten auftreten: statt (K + K’) — entweder (x + +) oder 
(£ + K') oder (£+%). Auch bei Fall 8 könnten sich die beiden 
Varianten ergeben statt K bzw. K’ — = und 4 Und bei der Möglichkeit 
C könnte auch nur partielle Plasmatogamie in Frage kommen, so daß 
sich die Varianten ergäben: statt (Pr + Pr’) — entweder (& + mY 
oder (= + Pr’) oder (Pr +). 

Das sind immerhin noch recht verschiedene Möglichkeiten, und die 
Analyse des Einzelfalles wird dadurch wesentlich erschwert. Die Dinge 
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würden sich erheblich vereinfachen, wenn wir Pr = Pr’ und PI — Pl’ 
setzen, also annehmen könnten, daß nur völlig gleiche Protoplasmen 
miteinander verschmelzen könnten. Diese Annahme kann nun in der 
Tat mit einiger Wahrscheinlichkeit gemacht werden, da bisher alle 
Versuche, Protoplasmen verschiedener Arten zur Vereinigung zu bringen, 
erfolglos gewesen sind, und es vielfach sogar nicht einmal gelingt, die 
Protoplasten von Zellen verschiedener Gewebe desselben Individuums 
miteinander verschmelzen zu lassen. Küster (1929, S. 55) gibt ganz 
allgemein für die Zellen höherer Pflanzen und ihre Verschmelzungs- 
möglichkeiten an: 

„Nur gleichartige und artgleiche Protoplasmastücke lassen sich mit- 
einander vereinigen, gleichviel, ob sie aus der nämlichen Zelle oder aus 
verschiedenen Zellen stammen. Ob Protoplasten, welche aus Zellen ver- 
schiedener Gewebe eines und desselben Organes stammen, noch hin- 
reichend gleichartig sind, um miteinander zur Fusion gebracht werden 
zu können, oder ob die Protoplasten irgendwelcher einander allzu un- 
ähnlicher Zellen nach Befreiung von ihrer Membran die Fusion ebenso 
ablehnen, wie Schleimpilzamöben verschiedener Arten oder wie Stücke 
von Pseudopodien verschiedener Rhizopodenindividuen, und ob bei den 
Fusionserscheinungen für den lebendigen Inhalt der Dermatoplasten 
höherer Pflanzen ähnliche Grenzen wirksam sein mögen und auch unter 
wechselnden äußeren Bedingungen gewahrt bleiben wie bei Bastard- und 
Burdonenerzeugung, ist noch nicht geprüft worden.‘ 

Eine Zellverschmelzung zwischen Tomate und Kartoffel bei einer 
Pfropfung erhalten zu haben behauptet WrisHT (1893, S. 288): “In one 
instance the knife in preparing the parts for grafting, had removed one 
side of a cell in the potato scion, while a cell of the stock had suffered 
a similar loss, and it happened that the free portions of the severed 
walls of these two cells were bound end to end. Through continued 
pressure the two partial cells had united, forming a cell twice the 
normal size, which lived and grew. This large cell, however, threw a 
delicate wall across its middle, forming two cells each of normal size, 
and providing such a neat union between stock and scion, that it was 
almost impossible to detect it, the path of the knife showing no thickened 
wall, with but here and there a few fragments of dead walls projecting 
into the newly formed cell”. Die zugehörige Abbildung (7 auf pl. 30) läßt 
nichts erkennen, was die Schilderung und Deutung Wricuts recht- 
fertigen könnte 1, so daß sie wohl am besten weiterhin unbeachtet bleibt. 

Versuche, unbefruchtete Eier von verschiedenen Seeigelarten mitein- 
ander zur Verschmelzung zu bringen, sind weder mir 1901 (vgl. WINKLER 
1912, S.3) noch BIERENS DE Haan (1913, S. 526) gelungen, obwohl 


1 Sie wird auch dadurch nicht glaubhafter, daß Wricut angibt, er habe erfolg- 
reich nicht nur Geranium auf Tomate und Kartoffel gepfropft, sondern sogar 
auch Tradescantia auf Tomate. 
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hier die Verschmelzung artgleicher Eier experimentell erzwingbar ist 
(Driescx 1900, BIERENS DE Haan 1913 für Parechinus microtuberculatus 
und Parechinus miliaris). Dabei entstehen Rieseneier, in denen ,,zuerst 
noch die Plasmamassen scharf gegeneinander abgetrennt sind, bald aber 
verschwindet auch diese Abtrennung, so daß man alsdann eine wirkliche 
Mischung beider Plasmen annehmen muß‘ (BIERENS DE Haan 1913, 
S. 483). Ob auch die Kerne verschmelzen, hat sich nicht feststellen lassen ; 
BIERENS DE Haan hält es für wahrscheinlich. Er meint ferner, wenn auch 
zwischen artverschiedenen Eiern Verschmelzungen gelängen, so dürfte 
„man, während die in späterem Stadium vereinigten Keime von ver- 
schiedenen Spezies eine Sektorialchimäre liefern, hier eine Mischung, 
eine Amphimixis dieser Merkmale in jeder Zelle, und also wirkliche 
Bastarde erwarten, die freilich auf andere Weise entstanden wären wie 
die jetzt bekannten‘. Das setzt aber freilich voraus, daß erstens Karyo- 
gamie stattfindet, und zweitens die Protoplasmen sich durchmischen. 
Ob das eine oder das andere oder beides stattfinden würde, ist jedoch 
unbekannt ! und gerade die Frage, die experimentell zu entscheiden wäre. 

Mit diesen Erfahrungen an behäuteten Zellen stimmen die an un- 
behäuteten tierischen und pflanzlichen Zellen durchaus überein. Schon 
1863 hat Cıenkowskı den Versuch gemacht, Plasmodien verschiedener 
Myxomycetenarten zur Verschmelzung zu bringen, aber ganz ohne Erfolg: 
„Zweige der verschiedenen Plasmodien gleiten nebeneinander, umfließen 
sich gegenseitig, ohne eine Spur von Verschmelzung aufzuweisen“ (S. 335). 
CELAKOVSKY jr. (1892, S. 215) gelang es, Myxamöben der einen Art in 
Plasmodien der anderen aufnehmen zu lassen; aber auch dann kam 
keine Plasmaverschmelzung zustande. Solche Versuche sind bis in die 
neueste Zeit öfters wiederholt worden, stets mit demselben Mißerfolg. 
Auch für Algen (Bryopsis, Mougeotia, Valonia, Vaucheria; vgl. PROWAZEK 
1907, S. 742) ergab sich dasselbe, und auch Protozoen verhalten sich 
nicht anders (vgl. z. B. REyYNoLpDs 1924 und die dort angeführten Arbeiten). 
LEPESCHKIN (1924, S. 156) sagt ganz allgemein: „Jedenfalls besitzt das 
Dispersionsmittel des Protoplasmas bei verschiedenen Tierarten ungleiche 
physikalische Eigenschaften. Die Versuche des Verfassers zeigten, daß 
Pseudopodien von Foraminiferen, welche flüssiges Protoplasma an der 
Oberfläche haben, nur dann zusammenfließen, wenn sie einer und der- 
selben Art gehören. Berühren und umfließen sich die Pseudopodien 
zweier Arten, so fließen sie nie zusammen.“ 

Auch in gewissen Fällen des Parasitismus dringt unbehäutetes Plasma 
des Parasiten in die Wirtszelle ein, ohne jedoch mit deren Protoplasma 


1 ScHaxeL (1915, S. 180) hält es, auch wenn die Zusammenfügung von zwei 
Eiern „so weit getrieben würde, daß es unter Aufhebung der Zellgrenzen zu der 
Verschmelzung der Zelleiber kommt, nach den bisherigen Erfahrungen für un- 
wahrscheinlich, daß dieser in anderen als degenerativen Fällen eine Fusion der 
Kerne folgt“. 


Planta Bd. 21. 42 
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zu verschmelzen. ,,Die nackten Zellen der Chytridiaceen, z. B. Olpidium, 
bohren sich in die Wirtszellen ein, wo sich dann ihr Lebenszyklus ab- 
spielt (NËmeoc). Gleiches gilt für die Amöben von Plasmodiophora Brassicae 
(Worontn, Nawascuty). Von einer wirklichen Zellfusion kann man 
jedoch in diesen Fällen nicht reden, denn die Plasmen der Wirtszelle 
und des Parasiten behalten fortwährend ihre Selbständigkeit und eine 
Verschmelzung findet nicht statt, obwohl sie sich, wie NAWASCHIN u.a. 
zeigten, manchmal erst nach Fixierung und Färbung als getrennt unter- 
scheiden lassen“ (LUNDEGARDH 1921, S. 143). Nun gibt allerdings neuer- 
dings Burcerr (1920, 1924) an, daß, wenn Chaetocladiwm spec. auf Mucor 
mucedo schmarotzt — beide Pilze sind Mucoraceen —, kernhaltiges Plasma 
des Parasiten in die Wirtszelle übertritt; es bildet sich eine Galle, und 
diese „wächst aus mit Ästen, die eine Kernplasmamischung von Wirt 
und Parasit enthalten“ (1924, S. 131). Kernverschmelzungen finden 
nicht statt, „die Parasitenkerne bleiben von Anfang an trotz ihrer Hyper- 
trophie gehemmt, die Gallenäste wachsen mit Wirtskernen aus‘ (1924, 
S. 107). Damit so etwas eintreten kann, ‚bedarf es verwandtschaftlicher 
Beziehungen zwischen Wirt und Parasit. Die Protoplasten müssen so 
aufeinander abgestimmt sein, daß in der Galle, in der beide neben- 
einander ohne trennende Wände koexistieren, Ausfallserscheinungen der 
Eiweißstoffe usw. die Lebensfunktionen nicht unmöglich machen“ (1924, 
S. 131). „Wie die beiden Protoplasten miteinander gemischt sind, entzieht 
sich der Kenntnis, Gallen und Mucor-Plasma sehen sich in der älteren 
Galle vollkommen gleich. Auch Färbungen am Lebenden und Toten 
ergaben noch keine sicheren Resultate‘‘ (1920, S. 31). Bureerr ist 
aber der Meinung, daß die Galle ,,heterokaryotisch oder, was dasselbe 
heißt, zur Mixochimäre geworden ist‘ (1920, S. 29). 

Mir scheint indessen der schlüssige Beweis dafür, daß man in dem 
Chaetocladium-Mucor-Fall wirklich von einer Myxochimäre zwischen Wirt 
und Schmarotzer reden dürfte, noch nicht erbracht zu sein. Denn es 
läßt sich weder eine wirkliche Durchmischung der Protoplasten nach- 
weisen (da sie nicht voneinander unterschieden werden können), noch 
eine eigentliche Heterokaryotie, die doch nur dann vorhanden wäre, 
wenn die beidartigen Kerne sich gleichmäßig an den Wachstumsvorgängen 
beteiligten und sich beide vermehrten. Das ist aber hier nicht der Fall, 
die Parasitenkerne sind vielmehr von Anfang an gehemmt und spielen 
offensichtlich keine Rolle beim Wachstum der Gallhyphen. So bleibt die 
Deutung möglich, daß das Plasma und die Kerne des Parasiten in der 
Gallenzelle des Wirtes Fremdkörper bleiben, die schließlich resorbiert 
oder abgekapselt werden, die aber durch ungeformte morphogene Stoffe 
den Wirt in ähnlicher Weise zur Gallenbildung zwingen, wie wir uns auch 
sonst die cecidogene Wirkung gallenbildender Pilze und Tiere vorstellen. 
Dabei sehe ich allerdings davon ab, daß z. B. Wıesner in den Gallen- 
zellen ein symbiotisches Zusammenleben von Keimplasma des Insektes 
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und Pflanzenplasma annahm, da diese Annahme einer Burdonen- 
bildung zwischen Pflanze und Tier bislang durch keinerlei Tatsachen 
gestützt erscheint (vgl. WIınkLer 1912, S.77f., 92f.). 

Für Burgerrs Deutung der Chaetocladium-Galle von Mucor mucedo 
als einer Myxochimärenbildung läßt sich auch der Umstand nicht ins 
Feld führen, daß es seinem experimentellen Geschick gelungen ist, bei 
Phycomyces nitens wirkliche Myxochimären herzustellen, indem er 
Sporangienträger von verschiedenen Formen dieses Pilzes ineinander- 
schob und die Spitze des inneren zum Platzen brachte. „Die Mischung 
der Protoplasten erfolgt nicht sofort. Zunächst entstehen an den Be- 
rührungsstellen der fremden Protoplasten Koagulationen von Plasma, die 
zeigen, daß sich die Plasmakörper durch Ausfallsmembranen gegeneinander 
abschließen. Ein Teil, aber meist nicht alle diese Plasmatropfen werden 
nach wenigen Stunden gelöst. Die wiedereintretende Zirkulation bewirkt 
innige Mischung‘ (BuRGEFF 1915, S. 302). Kernverschmelzungen gehen 
dabei nicht vor sich. Man wird hier, da es sich nur um verschiedene 
Formen derselben Art handelt, annehmen können, daß die Protoplasmen 
der verwendeten Formen identisch waren. 

Alle diese Erfahrungen zeigen also übereinstimmend, daß Protoplasmen 
verschiedener Arten, wenn überhaupt, dann nur unter Bedingungen mit- 
einander verschmelzen können, die uns völlig unbekannt sind. Daß 
grundsätzlich die Verschmelzung von Protoplasma verschiedener Arten 
nicht unmöglich ist, zeigen die Fälle, wo Bastardierung zwischen Arten 
erfolgreich ist, deren Gameten beide Protoplasma besitzen (z. B. Chlamy- 
domonas, Spirogyra). Doch sind solche Fälle sehr selten (vgl. Crow 1924), 
ganz unverhältnismäßig viel seltener als Fälle von Bastardierung zwischen 
Pflanzen und Tieren, wo die Befruchtung im wesentlichen in einer 
Karyogamie und nicht auch in einer Plasmatogamie besteht. Das hängt 
eben vielleicht gerade damit zusammen, daß die Protoplasmen verschiede- 
ner Arten nur sehr schwer miteinander zur Verschmelzung zu bringen 
sind, vielleicht überhaupt nur dann, wenn sie identisch sind. 

Bei vielen Pilzen ist bekanntlich die Neigung vorhanden, mit den 
Hyphen zu fusionieren, wobei es zu voller Plasmamischung kommt 
(vgl. z.B. Larsacn 1928; Könter 1930). Doch gilt das nur für art- 
gleiche Hyphen: „es kommt zwischen artverschiedenen Hyphen nie zu 
der breiten Fusion der Plasmainhalte, wie es für artgleiche Hyphen 
charakteristisch ist“ (K6HLER 1930, S. 509). Dagegen ist es bei ver- 
schiedenen Pilzen gelungen, Artbastarde herzustellen (vgl. Hotton 1931, 
FLor 1932 und die dort angeführten Arbeiten), wobei ja wohl auch eine 
Plasmaverschmelzung angenommen werden muß. Doch scheint es sich 
bei den bisher bekannten Fällen stets um einander sehr nahestehende 


1 Nach Czurpa (1925, S.468f.) ist es jedoch noch sehr zweifelhaft, ob bei 
Spirogyra wirklich Bastarde zwischen verschiedenen Arten vorkommen bzw. nach- 
gewiesen worden sind. Die bisherigen Angaben halten der Kritik nicht stand. 


42* 
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Arten zu handeln, bei denen vielleicht Plasmagleichheit vorausgesetzt 
werden kann. Andererseits hat Harper (1927) gezeigt, daß bei Pholiota 
genotypisch verschiedenes Plasma miteinander verschmelzen kann. 

Wir können alledem wohl entnehmen, daß auch bei der burdonischen 
Kopulation sehr wahrscheinlich eine Verschmelzung der Protoplasmen 
der beiden verschiedenen Arten nur dann eintreten wird, wenn beide 
gleich sind und der Artunterschied also lediglich durch das karyotische 
Genom bedingt ist. Es wäre aber natürlich denkbar, daß unter den 
Bedingungen, wie sie an der Berührungsstelle der Gewebe der beiden 
Pfropfpartner unter dem festen Pfropfverbande gegeben sind, auch eine 
heterogene Plasmatogamie ermöglicht würde; aber selbst dann wäre es 
mehr als fraglich, ob das zu einer dauernden innigen Durchmischung 
führen könnte und nicht vielmehr bald Entmischungsvorgänge einsetzten. 
So glaube ich, daß wir es bis auf weiteres für unwahrscheinlich, wenn 
auch gewiß nicht als ausgeschlossen ansehen können, daß bei der burdo- 
nischen Kopulation eine Verschmelzung zwischen artverschiedenen und 
nicht miteinander identischen Protoplasmen eintritt. Wir können also 
in unseren Gleichungen vorläufig Pr = Pr’ setzen und also auch für die 
burdonische Kopulation wie für die gametische die Karyogamie als das 
Wesentliche ansehen. 

Denn wenn es zu keiner Protoplasmamischung kommt, dann ist es 
auch nicht sehr wahrscheinlich, daß fremde Plastiden in die Burdonenzelle 
eintreten, wenngleich es nicht grundsätzlich ausgeschlossen werden kann, 
daß gelegentlich einzelne Plastiden in eine Zelle der anderen Art über- 
schlüpfen. Ob sie hier vermehrungsfähig wären, kann nicht ohne weiteres 
entschieden werden. Sofern die Chromatophoren der beiden verschiedenen 
Arten völlig identisch wären, könnte ihre Entwicklungsfähigkeit in der 
artfremden Zelle wohl kaum bezweifelt werden. Dann läge aber natürlich 
keine Burdonenbildung vor. Eine solche läge jedoch vor, wenn wirklich 
spezifisch verschiedene Plastiden übergetreten wären und sich neben den 
arteigenen weiterentwickelten. Ob das möglich ist, wissen wir nicht. 
Bastarde zwischen Pflanzen, deren Gameten beide nachweislich Chromato- 
phoren mit in die Zygote einbringen, können uns, soweit bis jetzt bekannt, 
keine Auskunft darüber geben. Bei den Zygnemaceen geht bekanntlich 
der vom männlichen Gameten mitgebrachte Chromatophor in der Zygote 
zugrunde; da das schon bei arteigener Kopulation so ist, wird es bei 
Bastardbefruchtung natürlich erst recht der Fall sein !. 

Wir können also bis auf weiteres annehmen, daß bei der Burdonen- 
bildung wie bei der Befruchtung der wichtigste Vorgang die Kern- 
verschmelzung ist, die eine totale sein kann, also eine Vereinigung zweier 
ganzer Körperzellkerne, oder eine partielle, also darin bestehen kann, 

1 Es ist sehr zu hoffen, daß die neuerdings vor allem von Hörter (1932) in 


Angriff genommene vergleichende Protoplasmatik sich der in diesem Abschnitt 
behandelten Fragen annehmen wird. 
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daß mit dem ganzen Kern der einen Zelle ein mehr oder weniger großer 
Teil des anderen Kerns verschmilzt. Dieser Fall wird ohne Zweifel 
leichter eintreten als die andere Möglichkeit partieller Kernverschmelzung, 
die nämlich, daß zwei Teilkerne sich miteinander verbinden. 


IV. Die Entstehung der abweichenden Chromosomenzahlen. 

Wie wir gesehen haben, findet sich in den Kernen der Epidermiszellen 
von Burdo X die Chromosomenzahl 52 (bis 56), in denen von Burdo Ch 
die Chromosomenzahl 25. Wie sind diese Zahlen zu deuten ? Erinnern 
wir uns daran, daß die zygophasigen Chromosomenzahlen der Elterarten 
24 (Tomate) und 72 (Nachtschatten) betragen. Wir wollen die vor- 
handenen Deutungsmöglichkeiten für beide Formen gesondert betrachten. 


Burdo X. 

1. Möglichkeit. Die Ursprungszelle des Dermatogens war eine reine 
nigrum-Zelle, deren Kern 20 Chromosomen verloren hat. Da Solanum 
nigrum mit der gamophasigen Chromosomenzahl lebensfähig ist (JöR- 
GENSEN 1928), so müßte auch eine Zelle, die 20 Chromosomen des einen 
Kernschleifensatzes verloren hat, lebensfähig sein. Aber diese Erklärungs- 
möglichkeit scheidet aus, da sie das Auftreten positiver lycopersicum- 
Merkmale in der Epidermis, wie z. B. die gelbe Blütenfarbe, nicht ver- 
ständlich machen kann. 

2. Möglichkeit. Die Ursprungszelle des Dermatogens war eine reine 
lycopersicum -Zelle, in deren Kern die Chromosomenzahl durch Ver- 
schmelzung mit einem zweiten Tomatenkern und 4 (bis 8) weiteren lyco- 
persicum-Chromosomen auf 52 (bis 56) gebracht wurde. Daß durch 
eine bloße Vermehrung der Chromosomenzahl auf das Doppelte keine 
wesentliche Änderung der spezifischen Gestaltung und kein Ausfall be- 
stimmter Merkmale eintritt, habe ich für Solanum lycopersicum wie für 
Solanum nigrum früher (WINKLER 1916) bewiesen. Im vorliegenden 
Falle müßte man daher annehmen, daß durch die Aufnahme von weiteren 
4—8 lycopersicum-Chromosomen in den tetraploiden Kern eine Gleich- 
gewichtsstérung zwischen den sonst ausgeglichenen Genen eingetreten 
sei, die verantwortlich fiir die besondere Gestaltung der Burdo X-Epi- 
dermis wäre. Was diese von der typischen lycopersicum-Oberhaut 
unterscheidet, ist ja — abgesehen von der erhöhten Zellgröße, die durch 
die erhöhte Chromosomenzahl an sich bedingt ist — im wesentlichen 
nur der Ausfall bestimmter Merkmale: der Blattzähnelung, der Ausbildung 
von Zottenhaaren, der Bildung des Tomatenriechstoffes. Diese Ausfalls- 
erscheinungen könnten durch die Störung des Gengleichgewichtes bedingt 
werden. Im V. Abschnitt soll untersucht werden, ob dies angenommen 
werden kann. 

3. Möglichkeit. Die Ursprungszelle des Dermatogens war eine nigrum- 
Zelle, die ihren Kern verloren hatte, und in die dann ein 52- (bis 56-) 
chromosomiger lycopersicum-Kern eingetreten war. Das wäre also ein 
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Kern in artfremdem Protoplasma. Entsprechend könnte umgekehrt 
angenommen werden, daß in eine kernlos gewordene lycopersicum-Zelle 
ein um 20 Chromosomen verminderter nigrum-Kern eingetreten sei. 
Beide Möglichkeiten können wohl außer Betracht bleiben, da es als 
so gut wie ausgeschlossen angesehen werden kann, daß bei der an sich 
so seltenen Burdonenbildung zwei so zufällige Abnormitäten wie Kern- 
loswerden der Zelle und Änderung in der Chromosomenzahl des Adoptiv- 
kernes zusammenfallen sollten. 

4. Möglichkeit. Die Ursprungszelle des Dermatogens war eine reine 
lycopersicum-Zelle, mit deren Kern eine bestimmte Anzahl von nigrum- 
Chromosomen verschmolz. Hier sind nach Lage der Sache zwei ver- 
schiedene Fälle denkbar: Der lycopersicwm-Kern konnte diploid (24- 
chromosomig) oder tetraploid (48-chromosomig) sein. Im ersteren Falle 
mußten zu den 24 lycopersicum-Chromosomen 28 (bis 32) nigrum- 
Chromosomen hinzukommen, im letzteren zu den 48 lycopersicum- 
Chromosomen 4 (bis 8) nigrum-Chromosomen. Daß tetraploide Kerne 
an den Orten der Adventivsproßbildung entstehen bzw. vorhanden sein 
können, haben meine früheren Untersuchungen (WINKLER 1916, vgl. 
auch JÖRGENSEN 1928) gezeigt. 

5. Möglichkeit. Die Ursprungszelle des Dermatogens war eine reine 
nigrum-Zelle, deren Kern eine Anzahl von mindestens 21 seiner 7‘, Chromo- 
somen verloren hatte, und in dem nun durch Aufnahme von lycopersicum- 
Chromosomen die Chromosomenzahl auf 52 (bis 56) heraufgebracht wurde. 
Hier sind natürlich die verschiedensten Kombinationsmöglichkeiten der 
beiderlei Chromosomen denkbar. Aber aus demselben Grunde, aus dem 
die dritte Deutungsmöglichkeit auszuschließen war, muß wohl auch diese 
als äußerst unwahrscheinlich angesehen werden. 

Zu diesen 5 Möglichkeiten! kämen dann theoretisch noch diejenigen 
hinzu, bei denen es sich nur um Protoplasma- bzw. Plastidenübertritt 
handelt, die wir aber aus Gründen, die im III. Abschnitt erörtert worden 
sind, außer acht lassen können. Es bleiben dann die Möglichkeiten 2 
und 4 übrig. 

Burdo Ch. 

1. Möglichkeit. Die für Burdo X unter 1. besprochene Möglichkeit 
fällt für Burdo Ch schon deswegen weg, weil die bei ihm vorhandene 
Chromosomenzahl 25 unter der gamophasigen Chromosomenzahl des 
Nachtschattens liegt. 

2. Möglichkeit. Dagegen darf die 2. Möglichkeit, wonach die Ur- 
sprungszelle des Dermatogens eine reine trisome lycopersicum-Zelle war, 

1 Bekanntlich ist bei manchen tierischen Artbastarden, besonders bei Echiniden, 
beobachtet worden, daß väterliche Chromosomen während der Entwicklung eli- 
miniert werden (vgl. z. B. BALTZER 1910). Man wird vielleicht auch in unserem 
Falle damit rechnen müssen, daß einzelne ursprünglich mit übergetretene Chromo- 
somen weiterhin durch Resorption oder Sonderkernbildung verschwinden. 
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in deren Kern also eine Erhöhung der Chromosomenzahl von 24 auf 25 
durch Verdoppelung eines bestimmten Chromosoms stattgefunden hatte, 
einer kurzen Besprechung, da, wie ich früher (WINKLER 1916, S. 472) 
gezeigt habe, bei der Tomate hyperdiploide Zellen mit einer wenig über 
die diploide Zahl hinaus erhöhten Chromosomenzahl nicht selten vor- 
kommen. Allerdings wurde gerade die Zahl 25 nicht gefunden, sondern 26 
und 27; nur bei der gigas-Form trat neben den Zahlen 49, 51, 52, 53 
und 54 auch die Zahl 50 auf. Indessen würde, wenn die Epidermis der 
Burdo Ch-Pflanze eine reine lycopersicum-Epidermis mit der Chromo- 
somenzahl 25 in den Zellkernen wäre, das Auftreten positiver nigrum- 
Merkmale an ihr (z. B. Körnelung der Haarzellen) nicht verständ- 
lich sein, und auch die 2. Möglichkeit scheidet also hier von vorn- 
herein aus. 

3. Möglichkeit. Die 3. Möglichkeit muß für Burdo Ch aus demselben 
Grunde wie bei Burdo X als äußerst unwahrscheinlich bezeichnet 
werden. 

4. Möglichkeit. Die 4. Möglichkeit ist die, daß in die reine lycopersicum- 
Zelle, aus der das Dermatogen des Burdo Ch-Vegetationspunktes hervor- 
ging, mindestens ein nigrum-Chromosom übergewandert und mit dem 
lycopersicum-Kern verschmolzen ist. Natürlich ist theoretisch auch 
denkbar, daß der Zlycopersicum-Kern bis zu 12 Chromosomen verloren 
hatte, die durch die entsprechende Anzahl nigrum-Chromosomen ersetzt 
wurden. Die einfachste Annahme ist aber gewiß die, daß ein vollständiger 
lycopersicum-Kern ein nigrum-Chromosom aufgenommen hat. Den 
Übertritt nur eines einzigen Chromosoms in die fremde Zelle kann man 
an sich nicht als unwahrscheinlicher ansehen als den eines größeren 
Kernstückes. LEvrTsK15 (1928) behauptet, experimentell den Übergang 
einzelner Chromosomen aus einer Zelle in die andere erhalten zu haben 
(nämlich durch Wundreize, wie sie beim Quetschen von Blüten auftreten, 
in den beiden Reifungsteilungen der Antheren von Plantago major !). 

5. Möglichkeit. Die 5. Möglichkeit ist für Burdo Ch noch unwahr- 
scheinlicher als sie für Burdo X war. Es kommt für ihn also nur die 
4. Möglichkeit ernstlich in Betracht. 

Man würde zwischen allen vorhandenen Möglichkeiten verhältnis- 
mäßig leicht und sicher entscheiden können, wenn sich die nigrum- und 
die lycopersicum-Chromosomen im mikroskopischen Bilde unterscheiden 
ließen. Aber leider lassen sie weder in Größe noch in Form oder Färbbar- 
keit sichere Verschiedenheiten erkennen, so daß man auf indirekte 
Schlußfolgerungen angewiesen bleibt. 


1 Ich kenne die Arbeit nur aus einem kurzen Referat [Ber. Biol. 10, 278 (1929)]. 
Der Berichterstatter, E. Kunn, bemerkt dazu: „Aus der kurzen englischen Zu- 
sammenfassung geht nicht hervor, ob dieses Hinüberwandern wirklich beobachtet 
oder nur aus der erhöhten Chromosomenzahl der einen und der verminderten Zahl 
der anderen Zelle erschlossen wurde.“ 
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Wenn es sich nicht um die Epidermis, sondern um die Subepidermale 
handelte, dann lieBe sich vielleicht bei der Untersuchung der Reife- 
teilungen aus der Art der Gemini- bzw. Univalentenbildung etwas über 
die Zusammensetzung der Kerne aus den verschiedena.tigen Chromosomen 
entnehmen. Nun sind in meinen sehr umfangreichen Kulturen von 
Solanum-Chimären gelegentlich, wenn auch verhältnismäßig selten, an 
Solanum tubingense Übergänge zu Solanum proteus entstanden; d.h. 
die Periklinalchimäre mit nur einer lycopersicum-Schicht über dem 
nigrum-Binnengewebe des Vegetationspunktes ging in eine solche mit 
zwei lycopersicum - AuBenschichten über. Es ist also auch für die beiden 
Burdonenpflanzen die Möglichkeit vorhanden, daß sie in Chimären vom 
proteus-Typus übergehen. Das wäre aber ungemein wichtig. Nicht nur 
für die cytologische Analyse der Kerne, sondern auch weil dann die 
Hoffnung bestünde, eine nur aus Burdonengewebe bestehende Pflanze 
zu erhalten. Denn Solanum proteus geht nicht allzu selten einmal in 
Solanum lycopersicum über, und wenn Entsprechendes an der diplo- 
chlamyden Burdopflanze geschähe, dann wäre der reine Burdo da. Uber- 
dies könnte ja auch der diplochlamyde Burdo fertil sein, wodurch die 
Untersuchung des Erbganges der lycopersicum- und der nigrum-Merkmale 
in seiner Nachkommenschaft ermöglicht würde, was zu grundsätzlich 
sehr wichtigen Feststellungen führen müßte. 

In der Hoffnung, eine solche Burdopflanze vom proteus-Typus zu er- 
halten, habe ich in den letzten 4 Jahren die beiden Burdonen in möglichst 
großem Umfange kultiviert, und das war auch der Grund, weshalb ich 
mit der Veröffentlichung über sie 5 Jahre gewartet habe. Bis jetzt ist 
indessen die gesuchte Form noch nicht aufgetreten, weder an Burdo X 
noch an Burdo Ch; beide erwiesen sich vielmehr als durchaus konstant 
und lieferten nur gelegentlich Rückschläge zu Solanum nigrum. Auch 
Regenerationsversuche führten noch nicht zu dem gewünschten Ziel. 
Entknospt und entgipfelt, bringt Solanum tubingense aus der apikalen 
Schnittflache naturgemäß meistens nigrum-Adventivsprosse hervor. Doch 
entstehen hier und da, wenn auch recht selten, auch einmal Regenerations- 
triebe, die Solanum proteus oder Solanum lycopersicum sind. Die beiden 
Burdonen erbrachten bisher aber nur nigrum-Sprosse. Natiirlich werden 
die Versuche fortgesetzt. Denn es ist schließlich, vorausgesetzt, daß eine 
Periklinalchimäre mit zwei Burdonenaußenschichten überhaupt lebens- 
fähig ist, nur eine Frage des Umfanges der Kulturen und der Versuche, 
daß einmal der Übergang vom tubingense- zum proteus-Typus erfolgt. 

i ist es durchaus denkbar, daß eine Chimäre, deren Sub- 
epidermale den Burdonencharakter der Epidermis von Burdo X oder 
von Burdo Ch hätte, nicht lebensfähig wäre. Die Epidermis ist ja für 
die höhere Pflanze nicht so wichtig wie die Subepidermale, als welche 
die Keimzellen und auch diejenigen Zellen liefert, in denen sich die 
Photosynthese abspielt, und in der sich daher etwaige genotypische 
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Störungen stärker und weiterwirkend bemerkbar machen können als 
in der Epidermis, die ja doch auch schon bei unseren Pflanzen sichere 
Anzeichen dafür aufweist, daß gewisse Störungen vorliegen, wie die 
Neigung zu allerhand Abnormitäten beweist. So könnte eine Kombination 
von nigrum- und lycopersicum-Chromosomen, die in der Epidermis noch 
„tragbar“ ist, in der Subepidermalen unter Umständen letale Störungen 
veranlassen. Das kann so sein, muß es aber nicht, und die Hoffnung 
bleibt vorerst begründet, daß die Herstellung eines reinen Burdonen 
zwischen den beiden Arten doch noch gelingen kann. 


V. Die Bedingtheiten der abweichenden Eigenschaften. 

Daß das Auftreten abweichender Eigenschaften an der Burdonen- 
epidermis im Vergleich zu der Epidermis von Solanum tubingense ur- 
sächlich damit zusammenhängt, daß in den Kernen der Burdonenzellen 
eine andere Chromosomenzahl als in denen von Solanum tubingense 
vorhanden ist, kann nicht bezweifelt werden. Es fragt sich nun, wie es 
im einzelnen bedingt ist, daß gerade diese Merkmalsänderungen erscheinen. 
Genau ließe sich das nur nachweisen, wenn eine Analyse durch den 
Kreuzungsversuch möglich wäre. Da eine solche aber vorerst noch nicht 
möglich ist, sind wir auf indirekte Schlußfolgerungen angewiesen. 


Burdo X. 

Die abweichende Chromosomenzahl von Burdo X, 52 (bis 56), läßt 
sich, wie wir gesehen haben, auf zweierlei Art und Weise erklären : entweder 
sind zu einem tetraploiden lycopersicum-Kern mit 48 Chromosomen 
4 (bis 8) weitere lycopersicum-Chromosomen oder aber ebensoviel nigrum- 
Chromosomen hinzugetreten. Nur im letzteren Falle läge Burdonen- 
bildung vor. Läßt sich die erstgenannte Möglichkeit ausschließen ? 

Sie ließe sich ohne weiteres ausschließen, wenn bei dem Burdo positive 
nigrum-Merkmale aufträten. Das ist aber insofern nicht der Fall, als 
sich alle bei ihm zu beobachtenden Merkmalsänderungen auch auffassen 
lassen als Ausfallserscheinungen, in dem Sinne, daß durch gewisse 
Hemmungen bestimmte lycopersicum-Eigenschaften sich nicht entwickeln 
können. Diese Hemmungen könnten darauf beruhen, daß durch das 
Hinzukommen von einigen überzähligen Tomatenchromosomen zu dem 
tetraploiden Chromosomensatz das — sonst auch bei den gigas-Formen 
vorhandene — Gleichgewicht der Gene gestört wäre. Die Ausfalls- 
erscheinungen bestehen (vgl. S. 619) im wesentlichen darin, daß die Aus- 
bildung der Blattzähnelung, die Bildung von Zottenhaaren und die 
Erzeugung des Tomatenriechstoffes unterbleiben. 

Aber was wir sonst über die Wirkung überzähliger Chromosomen 
bei Solanum lycopersicum wissen (LEsLEY 1927, LESLEY und LESLEY 
1928), spricht nicht für diese Peatung; ein so weitgehender Ausfall 
charakteristischer Tomatenmerkmale ist nie beobachtet worden. Auch 
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der Umstand, daß alle an Burdo X zu beobachtenden Merkmalsabwei- 
chungen ihn in seiner Gestaltung dem Nachtschatten ähnlicher machen, 
müßte als ein sehr auffälliger Zufall angesehen werden, wenn die Ände- 
rungen nur auf Zahlenänderungen reiner !ycopersicum-Chromosomen 
beruhten, ist aber ohne weiteres verständlich, wenn nigrum-Chromosomen 
mit im Spiele sind. Endlich spricht auch die Analogie zu Burdo Ch, 
bei dem positive nigrum-Merkmale auftreten, dafür, daß in den Kernen 
des Burdo X nigrum-Chromosomen vorhanden sind. 

Wir können also wohl als die wahrscheinlichste Deutung der Chromo- 
somenzahl 52 (bis 56) in den Kernen des Burdo X die annehmen, daß sie 
aus 48 lycopersicum- und 4 (bis 8) nigrum-Chromosomen bestehen. Es 
bleibt dann auffällig, daß Burdo Ch, in dem doch wahrscheinlich nur ein 
einziges nigrum-Chromosom neben dem diploiden Tomatenchromosomen- 
satz vorhanden ist, positive nigrum-Merkmale aufweist, Burdo X dagegen 
nicht. Das kann aber wohl so zusammenhängen, daß die nigrum-Gene 
in Burdo X sich den 4fach vorhandenen lycopersicwm-Genen gegenüber 
weniger leicht durchsetzen können als in BurdoCh den nur 2fach vor- 
handenen gegenüber — von naheliegenden anderen Erklärungsmöglich- 
keiten abgesehen. 

Für die Feststellung, wodurch bei einer solchen Konstitution der 
Kerne von Burdo X die abweichende Ausbildung der einzelnen Merkmale 
bedingt ist, fehlt nun leider die Vergleichsmöglichkeit mit dem geschlecht- 
lichen Bastard zwischen Solanum nigrum und Solanum lycopersicum, 
der noch nicht hat dargestellt werden können. Wir wissen daher nichts 
über die Dominanzverhältnisse der etwa wirksamen Gene. Man könnte 
natürlich etwa annehmen, daß in der Tomate homozygot-rezessive Gene 
vorhanden sind, welche die Blattrandzähnelung bedingen, während im 
Nachtschatten entsprechende Gene homozygot-dominant vorhanden 
wären, welche die Blattrandzähnelung verhindern. Daß Burdo X unge- 
zähnte Blätter hat, wäre dann darauf zurückzuführen, daß das dominante 
nigrum-Gen in einem der übergewanderten nigrum-Chromosomen vor- 
handen war. Und ähnlich bedingt könnte man sich auch die anderen 
Abweichungen denken. Umgekehrt könnte das Nichtauftreten gewisser 
nigrum-Merkmale, wie z. B. der Körnelung der Haarzellenwand, darauf 
beruhen, daß dominante lycopersicum- Gene verhindernd wirkten — 
ebensogut aber auch darauf, daß die dafür wirksamen nigrum-Gene in 
den übergewanderten Chromosomen nicht enthalten sind. Es hat vorerst 
nicht viel Zweck, alle die hier vorhandenen Erklärungsmöglichkeiten 
zu untersuchen, da zur Zeit eine Entscheidung über sie noch nicht gefällt 
werden kann. 


Burdo Ch. 


Für die bei Burdo Ch vorkommer 'e Chromosomenzahl 25 fanden wir 
als die nächstliegende und wahrscheinliehste Deutung die, daß zu einem 
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24-chromosomigen lycopersicum-Kern ein nigrum-Chromosom hinzu- 
getreten ist. Doch ist diese Deutung insofern nicht zwingend, als es sich 
auch um einen Tomatenkern mit weniger als 24 Chromosomen handeln 
könnte, dessen Chromosomenbestand durch den Hinzutritt der ent- 
sprechenden Anzahl von nigrum-Chromosomen auf 25 aufgefüllt wurde. 

Im Gegensatz zu Burdo X ist bei Burdo Ch die Zähnelung des Blatt- 
randes wie bei Solanum tubingense vorhanden, was darauf beruhen könnte, 
daß dasjenige nigrum-Chromosom, in dem die die Zähnelung verhindernden 
Gene gelagert sind, hier fehlt. Die bei Solanum tubingense vorhandenen 
Tomatenzottenhaare fehlen beiden Burdonen, woraus man schließen 
könnte, daß die Gene, die bei Solanum nigrum die Zottenhaarbildung 
verhindern, in einem anderen Chromosom gelegen sein müssen als die- 
jenigen, die die Blattrandgestaltung beeinflussen. Der Schluß ist natürlich 
noch ganz unsicher; er zeigt aber, wie grundsätzlich auch durch eine 
Analyse der Eigenschaften von Burdonen auf die Koppelung oder Nicht- 
koppelung von Genen geschlossen werden kann. Sehr selten treten nun 
auch bei Burdo Ch vereinzelte Zottenhaare auf; vielleicht deswegen, 
weil in der Zelle, auf die letzten Endes die Zottenhaarbildung an dieser 
Stelle zurückgeht, das eine nigrum-Chromosom aus dem Kern aus- 
gestoßen worden ist. 

Auch die weiße Blütenfarbe des Burdo Ch könnte man damit erklären, 
daß in dem übergewanderten nigrum-Chromosom dominante Gene vor- 
handen sind, die bewirken, daß die Leukoplasten in den jungen Petalen 
sich nicht in Chromoplasten umwandeln, während bei der Tomate ent- 
sprechende homozygot-rezessive Gene diese Umwandlung bedingen. 
Und ähnlich verhält es sich mit den anderen bei Burdo Ch erscheinenden 
nigrum-Merkmalen : der Randbewimperung des Petalumrandes, der Wand- 
wellung bei den oberseitigen Epidermiszellen der Blütenblätter, der 
Körnelung der Haarzellwände. Aber auch für alle diese Merkmale ist 
eine sichere Feststellung ihrer Bedingtheiten aus denselben Gründen 
vorerst nicht durchführbar, wie sie für Burdo X erörtert wurden. Es 
sei noch darauf hingewiesen, daß in einigen Merkmalen, nämlich in der 
Häufigkeit von Spaltöffnungen auf der Blattoberseite und in dem Längen- 
verhältnis von Filament und Anthere, Burdo Ch eine Mittelstellung 
zwischen Solanum nigrum und Solanum tubingense einnimmt. 


VI. Der Einfluß der Binnengewebe auf die Ausbildung 
der Oberhautmerkmale und die Crataegomespili. 

Das Binnengewebe unserer beiden Burdonenpflanzen ist nachweislich 
dasselbe wie das von Solanum tubingense und von Solanum nigrum, 
namlich durchaus typisches Gewebe von Solanum nigrum. Wenn also 
die Epidermen der vier Pflanzen spezifische Verschiedenheiten in ihren 
Merkmalen aufweisen, so miissen diese durch die Epidermis selbst be- 
dingt sein. Trotzdem können wir die Erörterung der Frage, ob bei einer 
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Art - Periklinalchimäre die Gewebe der beiden Partner sich spezifisch 
beeinflussen, nicht umgehen. Denn diese Frage ist verschiedentlich 
bejaht worden. Wenn sie wirklich zu bejahen ist, dann kann und muß 
man wohl annehmen, daß ein und dasselbe Binnengewebe genotypisch 
verschiedenes Außengewebe etwas verschieden beeinflußt, und so könnten 
auch in unserem Falle gewisse Verschiedenheiten zwischen den vier 
Pflanzen mit identischem nigrum-Innengewebe auf verschiedener Reaktion 
gegenüber Einflüssen beruhen, die von dem Binnengewebe ausgehen. 

ARTHUR MEYER (1914) hält es bei Artchimären für „wahrscheinlich, 
daß in Wasser gelöste protoplasmatische, von den ergastischen Stoffen 
durchaus verschiedene Bestandteile des Cytoplasmas (Cytoplasma- 
Vitüle) durch die Plasmaverbindungen von Zelle zu Zelle wandern können. 
Sie können die gegenseitige protoplasmatische Beeinflussung der art- 
fremden Zelle bedingen“ (S.455). Er meint, daß sich das durch die 
Beantwortung der Frage entscheiden ließe, „ob unter den Zweigen oder 
Keimpflanzen der Pfropfbastarde solche vorkämen, welche nachweislich 
nur aus Zellen des einen Komponenten beständen und doch Eigen- 
schaften auch des anderen Komponenten zeigten... Es wäre möglich, 
daß die Auffindung solcher Zwischenformen nur selten gelänge, weil es 
immerhin sein könnte, daß sich die Vitüle der einen artfremden Zelle 
in der anderen artfremden Zelle nicht vermehren könnten und so bei 
Teilung und Wachstum der Gewebe bald eine zu große Verdünnung der 
artfremden Vitüle einträte“ (S. 456). ’ 

Nun zeigen aber, soweit die bisherigen, immerhin schon ziemlich 
ausgedehnten Erfahrungen reichen, Rückschläge und Keimlinge von 
Chimären niemals irgendwelche nachweisbaren Spuren einer spezifischen 
Beeinflussung durch den anderen Chimärenpartner. Und auch bei den 
nigrum-Rückschlägen, die die beiden Burdonen bisher geliefert haben, 
ist das nicht der Fall; sie sind völlig reines und typisches Solanum nigrum 
Linie B, so daß mit voller Bestimmtheit gesagt werden kann, daß die 
spezifischen Merkmale der Subepidermalen durch die andersartige Epi- 
dermis jedenfalls nicht im geringsten beeinflußt worden sind. 

Etwas andere Vorstellungen als Meyer hat HABERLANDT entwickelt 
(1930, S. 393). Er erörtert die verschiedenen Möglichkeiten und ent- 
scheidet sich für die folgende: „Von den Kernen und vielleicht auch 
vom Cytoplasma des einen Partners werden morphogene Substanzen 
ausgeschieden, die in die sich entwickelnden Zellen und Gewebe des 
anderen Partners und vice versa hinüberdiffundieren; so kommt ein 
Gemisch morphogener Substanzen zustande, das die definitive Aus- 
gestaltung beherrscht und zu Mittelbildungen führt, wie sie bei sexuellen 
Bastarden auftreten. Das auffallendste Beispiel für eine solche direkte 
Beeinflussung des einen Partners durch den anderen ist die Gerad- 
linigkeit der Seitenwände in der oberen Blattepidermis von Crataego- 
mespilus Asnieresii, ein Beispiel, das überdies dadurch ausgezeichnet 
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ist, daß die Crataegus-Stoffe die Oberhand über die Mespilus-Stoffe ge- 
winnen, den letzteren nach R. GOLDSCHMIDTs Auffassung zuvorkommen, 
und so die Dominanz des Crataegus-Merkmals hinsichtlich der Ober- 
flächengestalt der Epidermiszellen bewirken.‘ 

Wenn diese Auffassung berechtigt ist, dann ergeben sich, wie HABER- 
LANDT mit Recht hervorhebt, Folgerungen von weittragender Bedeutung, 
die auch bei der Eigenschaftsanalyse unserer Burdonen berücksichtigt 
werden müßten und von großer Wichtigkeit wären. Deshalb, und weil, 
wie oben angegeben wurde, das Merkmal der Geradwandigkeit bzw. 
Gewelltwandigkeit der Oberhautzellen bei dem Burdo Ch eine sehr auf- 
fällige Variabilität aufweist, muß etwas näher untersucht werden, wie- 
weit wir HABERLANDT in seinen Schlußfolgerungen folgen können. 

Es kann durch die Untersuchungen von HABERLANDT (1930, 1931) 
und Lange (1933) wohl als endgültig bewiesen gelten, daß die Crataego- 
mespils Periklinalchimären sind. Doch haben Weiss (1925, 1930a und b) 
und HABERLANDT (1926, 1927, 1930, 1931) festgestellt, daß bei dem 
haplochlamyden Crataegomespilus Asnieresii (Mespilus außen, Crataegus 
innen) die Epidermis nach ihren histologischen Merkmalen keine typische 
Mispeloberhaut ist. Sie besitzt vielmehr auch deutliche Crataegus-Eigen- 
schaften. Die Epidermis von Crataegus monogyna hat auf den Laubblättern 
oberseits geradwandige Zellen, unterseits solche mit geraden oder schwach 
gebogenen, häufig auch S-förmig gekrümmten Wänden (HABERLANDT 
1926, S. 178). Bei Mespilus germanica sind die Wände der Epidermis- 
zellen auf der Blattunterseite stets stark gewellt; oberseits sind sie das 
ebenfalls, aber der Grad der Wellung ist bei Blättern von Mispeln ver- 
schiedener Standorte recht verschieden: „Oft sind die Seitenwände nur 
gebogen oder schwach S-förmig gekrümmt, häufig auch ganz gerade“ 
(HABERLANDT 1926,.8. 175). Doch ist „für die Vergleichung mit Crataegus 
monogyna und den Crataegomespilis wichtig, daß mehr oder minder stark 
gewellte Epidermiszellen den Blattoberseiten niemals fehlen, sei es, daß 
sie sich über die ganze Blattfläche verbreiten oder nur einzelne größere 
oder kleinere Inseln bilden‘ (HABERLANDT 1926, S.176). Die Blatt- 
oberseite von Crataegomespilus Asnieresii weist nun oberseits Zellen auf, 
die allenthalben gerade, nur hier und da schwach gebogene Wände 
haben; unterseits sind sie immer ziemlich stark gewellt. Da hier die 
Inseln mit gewellten Zellwänden völlig fehlen, hält HABERLANDT (1926, 
S.185) es für ausgeschlossen, daß etwa „bei der Pfropfung des Baumes 
von Bronvavx eine Mispelform verwendet wurde, deren oberseitige Blatt- 
epidermis aus Zellen mit geraden Seitenwänden bestand, zwischen welche 
Inseln mit gewellten Seitenwänden eingestreut waren“. Er schließt viel- 
mehr auf eine spezifische Beeinflussung der Mispelepidermis durch das 
darunterliegende artfremde Crataegus-Gewebe, und er erörtert auf Grund 
dieser seiner Befunde ausführlich die seiner Ansicht nach dafür gegebenen 
Erklärungsmöglichkeiten (1926, S. 206; 1930, S. 392), die man annehmen 
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müsse, wenn man sich nicht der Auffassung anschließen wolle, daß die 

HABERLANDT selbst, erst der Burdonenhypothese zugeneigt, hat sich 
später der Periklinalchimärenhypothese angeschlossen auf Grund der 
Ergebnisse, die er bei der Untersuchung von Sämlingen der Crataegomespili 
und ihrer Elterarten erhielt. Er fand nämlich, daß die Sämlinge von 
Crataegus monogyna und auch die von Crataegomespilus Asnieresii, 
welch letztere ja nach der Periklinalchimärenhypothese monogyna-Natur 
haben müssen, in den Zellen der oberseitigen Blattepidermis des ersten 
Jahrestriebes stark gewellte Seitenwände wie das Mespilus-Blatt be- 
sitzen. „Die Wellung tritt auch noch an den unteren Blättern des zweiten, 
ja selbst des dritten Jahrestriebes auf, und erst an den oberen Blättern 
sind die Seitenwände mehr-minder gerade wie beim älteren Asnieresii- 
und Crataegus-Strauch“ (HABERLANDT 1930, S. 388). Da also die Säm- 
linge von Asnieresii reine monogyna-Pflanzen sind, so beweist das die Peri- 
klinalchimärennatur ihrer Mutterpflanze, und wenn an deren Epidermis 
das an sich zu erwartende Mespilus-Merkmal der Seitenwandwellung 
nicht auftritt, so erblickt HABERLANDT darin eine spezifische Beein- 
flussung durch das Crataegus-Mesophyll. 

LinsBAvER (1930, S. 209) glaubt demgegenüber nicht, „daß man zu 
so extremen Folgerungen gedrängt wird, wie sie HABERLANDT ausmalt.... 
Wir können aus den einzelnen Fällen — die Periklinalchimärennatur 
der Objekte vorausgesetzt — ersehen, daß die Epidermis und die epi- 
dermalen Organe nach Form und Größe tatsächlich durch die Binnen- 
gewebe korrelativ beeinflußt werden“. Dazu meint nun wieder HABER- 
LANDT (1931, S. 258): ,, Wenn eingewendet wird, daß es nicht nötig sei, so 
weittragende und unbequeme Folgerungen zu ziehen, da die beobachteten 
Tatsachen sich auf Grund der unausbleiblichen ‚Korrelationen‘ erklären 
ließen, die zwischen den beiden so verschiedenen Partnern Mespilus und 
Crataegus bestehen müssen, so ist darauf zu erwidern, daß es sich eben 
um die Analyse und die Detaillierung dieser ‚Korrelationen‘ handelt. 
Sonst bleibt dieser Begriff inhaltslos und nichtssagend.‘‘ Das ist richtig, 
und deshalb müssen wir versuchen, uns die korrelativen Beziehungen 
zwischen Oberhaut und Binnengewebe etwas zu verdeutlichen, wobei 
wir uns in der Hauptsache auf das Merkmal ,,Wellung bzw. Nichtwellung 
der Seitenwände in den Epidermiszellen‘ beschränken wollen. 

Man findet einige zusammenfassende Angaben über dieses Merkmal 
bei LINSBAUER (1930, S. 65-69, 206—212). Die Wellung findet sich 
besonders bei der Epidermis der Laub- und Blütenblätter, wobei fast 
stets die Epidermis der Unterseite eine stärkere Neigung zur Zellwand- 
schlängelung zeigt als die der Oberseite, auf der sie oft ganz fehlt (Trevı- 
RANUS 1821, S.28 für Laubblätter; Hmurr 1884, S. 414, für Petala). 
Auch wo eine starke Wandwellung vorhanden ist, tritt sie aber nicht 
an allen Stellen des Blattes gleichmäßig auf: die über den stärkeren 
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Blattnerven liegenden Oberhautzellen haben fast ausnahmslos gerade 
Wände. Sie unterscheiden sich von den über den Interkostalstellen 
liegenden Zellen gewöhnlich auch noch dadurch, daß sie nicht wie diese 
mehr oder weniger isodiametrisch, sondern in der Richtung des Nerven- 
verlaufes gestreckt sind. Da die Epidermiszellen unter sich natürlich 
genotypisch gleich sind und unter so gut wie völlig gleichen äußeren Be- 
dingungen aufwachsen, so liegt es nahe, anzunehmen, daß das Auftreten 
bzw. Ausbleiben der Wandwellung durch Einwirkungen bedingt wird, 
die von dem den betreffenden Oberhautstellen benachbarten Mesophyll- 
gewebe ausgehen. Dieses hat an den Nervenstellen eine andersartige 
Beschaffenheit als an den Zwischennervenstellen, und wenn Unterschiede 
im Grade der Wellung bei den Zellwänden der oberen und denen der 
unteren Epidermis vorhanden sind, so könnte das damit zusammenhängen, 
daß erstere von Palissadengewebe unterlagert, letztere von Schwamm- 
gewebe überlagert sind. In der Tat ist diese Annahme auch schon sehr 
frühzeitig gemacht worden. LINSBAUER (1930, S. 67) führt die ,,ARE- 
scHoussche Regel‘ an, wonach „die Wellung der Epidermis dort auftritt, 
wo das assimilierende Gewebe einen lakunösen Charakter besitzt, somit 
im Zusammenhange steht mit der Ausbildung des Interzellularsystems‘“ 
und zeigt, daß diese Regel mit den meisten Befunden im Einklange 
steht, wenn sie auch nicht ganz ausnahmslos gilt. Aber schon mehr 
als ein halbes Jahrhundert vor ARESCHOUG hat TREVIRANUS (1821, S. 28) 
in einer grundlegenden Arbeit darauf hingewiesen, „daß das Geschlän- 
gelte in den Zellenrändern der Oberhaut auf einen lockeren Bau des 
unterliegenden Parenchyms Bezug haben müsse“, so daß man wohl 
richtiger von der ,,TREVIRANUSschen Regel‘ spricht. 

Diese Regel bringt nun zwar das Merkmal der Welligkeit der Oberhaut- 
zellwände in Zusammenhang mit einem Charakter der subepidermalen 
Gewebe, erklärt aber natürlich entwicklungsphysiologisch das Auf- 
treten oder Unterbleiben der Wellung noch nicht. TREVIRANUS war der 
Meinung, daß ,,vermége des lockereren Baus des unterliegenden Par- 
enchyms die ungleich anhängenden Zellen auf eine ungleiche Weise aus- 
gedehnt werden“. Das ist natürlich noch keine genügende Erklärung. 
LinsBavER (1930, S. 211) meint, daß ‚das Auftreten und die Stärke 
der Wellen im großen verständlich sei‘, nämlich durch die Überlegung, 
daß ,,Wellung sich dann einstellen wird, wenn das Binnengewebe mit dem 
Flächenwachstum der Epidermiszellen nicht Schritt zu halten vermag, 
so daß deren Seitenwände aus Raummangel in Falten gelegt werden 
müssen‘. Aber dem ist entgegenzuhalten, daß die Wellung auch bei 
völlig harmonischem Flächenwachstum aller Blattschichten eintreten 
kann, da durch das Welligwerden der Seitenwände an sich gar keine Areal- 
vergrößerung der Oberhaut bedingt wird. Und wenn die Epidermis ein 
größeres Ausdehnungsbestreben als die Binnengewebe hat, so könnte, ohne 
daß Seitenwandschlängelung einzutreten brauchte, die Folge die sein, daß 
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die Zellen des Binnengewebes auseinandergezogen werden. Diese Annahme 
hat ganz neuerdings Avery (1933, S. 571, 588) in der Tat herangezogen. 
um den typischen dorsiventralen Blattbau zu erklären. Er findet bei 
Nicotiana tabacum-Blättern, daß die “cells of the epidermis continue 
enlarging after those of the middle and lower mesophyll have ceased to 
enlarge. As a consequence (having ceased division only a very short 
time after the epidermal cells), they are pulled apart as the epidermal 
cells continue to enlarge. This results in the spongy tissue. Cells of the 
latter exert a reciprocal ‘pull’ on the lower epidermal! cells. This pull, 
being nearly equal in all directions, distorts the lateral epidermal cell 
walls and makes them appear wavy. If the leaf continues to increase in 
size, the palisade cells (which are the last to cease dividing) are pulled 
apart in a similar fashion by the enlarging upper epidermal! cells though not 
as markedly as in the case of the spongy tissues. The reciprocal stresses 
of the palisade on the upper epidermis may effect a similar waviness, 
though less pronounced, in the lateral walls of upper epidermal cells . . . 
Epidermal cells acquire their characteristic depth almost at the beginning, 
but the wavy outline of their lateral walls does not develop until long 
after cell division has ceased”. 

Ich muß gestehen, daß ich mir mechanisch nicht vorstellen kann, wie 
die über der unteren Epidermis liegenden Zellen, die von dieser zu dem 
lockeren Schwammparenchym auseinandergezerrt werden, nun ihrerseits 
durch Zugwirkungen die so gleichmäßige Wellung der Epidermiszellwände 
sollen hervorbringen können. Für bestimmte Fälle lassen sich solche 
mechanische Wirkungen als Ursachen der Zellwandwellung sogar aus- 
schließen. Es kommt vor — z. B. bei Dieffenbachia Jenmanni nach 
Untersuchungen von Fräulein FiscHER in meinem Institut —, daß die 
Innenwände der Epidermiszellen, mit denen diese an das Palissaden- bzw. 
das Schwammgewebe angrenzen, völlig geradlinig verlaufen, während die 
Seitenwände geschlängelt sind und dementsprechend die Epidermiszellen 
von oben gesehen bei Einstellung auf ihre Außenwand das typische Bild 
der Wandwellung ergeben. Die Seitenwände stehen dann natürlich im 
Querschnitt oft schräg. Hier sind offenbar die Binnenwände der Oberhaut- 
zellen so fest mit dem Binnengewebe verwachsen, daß das gleitende Wachs- 
tum, das sonst bei der Ausbildung der Wellung angenommen werden 
muß, nicht stattfinden kann. Wenn sich trotzdem die Seitenwände 
wellen, so können dafür mechanische Zugwirkungen der angrenzenden 
Binnengewebszellen nicht verantwortlich gemacht werden. 

Man kann wohl eher vermuten, daß stoffliche Einflüsse maßgebend 
sind. Nach BERTHOLD (1886, S. 279) kommt die Wellung folgendermaßen 
zustande: „Wenn stärker und schwächer dehnbare Partien der Zellwände 
zweier aneinanderstoßender Zellen in regelmäßiger Weise miteinander 
abwechseln, dann nehmen die Zellwände gewellten und geknickten Verlauf 
an und die einzelnen Zellen schieben sich ohne Kontinuitätstrennung 
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in mannigfaltiger Weise ineinander, wie das die Blumenblattepidermen 
oft so schön zeigen.“ Aber auch bei völlig gleichmäßigem Ausdehnungs- 
bestreben der Zellwände könnte ein bogiger und welliger Verlauf zustande 
kommen, wenn in benachbarten Zellen Druckverschiedenheiten in 
periodischem Wechsel oder an bestimmten Stellen lokalisiert aufträten. 
Wie dem auch sei, man wird angesichts des weiten Geltungsbereiches der 
Teevıranusschen Regel annehmen können, daß von den subepidermalen 
Zellen, wenn sie ein gewisses Entwicklungsstadium erreicht haben, an 
die angrenzenden Epidermiszellen Stoffe abgegeben werden, welche die 
Dehnungs- und Wachstumsfähigkeit der Zellwand in diesen herabsetzen. 
Die Menge dieser Stoffe, die in eine bestimmte Epidermiszelle von innen 
her eindringen, wird ceteris paribus um so größer sein, an je mehr 
subepidermale Zellen die Innenwand der betreffenden Oberhautzelle 
anstößt. Daher werden im allgemeinen die Zellen der oberen Epidermis, 
die an eine größere Zahl von Palissadenzellen angrenzen, stärker gehemmt 
werden, sich also weniger wellig ausbilden als die der unteren Epidermis, 
die an eine geringere Zahl von Schwammparenchymzellen angrenzen, 
und allgemein muß der Grad der Wellung steigen, je lockerer der Bau des 
Mesophylls ist. Dem entspricht es ja auch, daß, wenn experimentell eine 
Änderung im Lockerungsgrade des Mesophyils erzeugt wird, eine ent- 
sprechende Änderung im Wellungsgrad der Epidermiszellen auftritt (vgl. 
z. B. Moruxzs 1932, S. 208). 

Damit soll nicht eine Hypothese über die Bedingtheiten der Zellwand- 
wellung aufgestellt, sondern nur angedeutet werden, wie etwa man sich 
die in der TREVIRANUSschen Regel formulierten Beziehungen zwischen 
Epidermis und Binnengewebe deuten könnte. Daß solche gegenseitigen 
Beziehungen zwischen den einzelnen Zellschichten des sich entwickelnden 
Körpers ganz allgemein angenommen werden müssen, ist sicher, da sonst 
das harmonische Wachstum des Körpers bei seinem Aufbau aus den ver- 
schiedenen Gewebearten nicht verständlich wäre. 

Wenn die über den Blattadern liegenden Epidermiszellen auch da, 
wo interkostal starke Wellung vorhanden ist, gerade Wände haben, so 
kann dies einmal damit zusammenhängen, daß das zwischen dem Gefäß- 
bündel des Nerven und der Oberhaut gelegene Gewebe besonders dicht 
zu sein pflegt, aber wohl auch damit, daß ‚die über den Nerven liegenden 
Epidermiszellen ihre Teilungsfähigkeit früher verlieren als die inter- 
kostalen‘‘ (GoEBEL 1922, S. 15); sie werden daher durch den noch in 
die Länge wachsenden Nerven in dessen Längsrichtung unter dauerndem 
Zug versetzt, und das mag die Wellung der Seitenwände verhindern. 

Die Auffassung, daß das Blattbinnengewebe in der angedeuieten Weise 
am Auftreten bzw. Nichtauftreten der Wandwellung an den Epidermis- 
zellen mitwirkt, schiebt natürlich keineswegs der Epidermis selbst eine 
rein passive Rolle zu. Denn damit die Wellung zustande kommen kann, 
müssen ja in der Epidermis selbst die Vorbedingungen daz geschaffen 
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werden, d.h. die ungleiche Dehnungsfähigkeit der Zellwände oder 
die lokal ungleiche Druckverteilung. Das aber muß genotypisch bedingt 
sein. Wo die Gene fehlen, die dies bedingen, werden die Zellwände stets 
gerade bleiben, sofern sie nicht rein mechanisch verbogen werden. Wo 
sie vorhanden sind, wird die Wellung der Seitenwände beginnen, sowie 
innerhalb der Epidermiszellen derjenige Entwicklungszustand eingetreten 
ist, der das Eingreifen der betreffenden Gene auslöst. Die Wellung wird 
aber trotz des Vorhandenseins dieser Gene unterbleiben, wenn die Flächen- 

ähigkeit der Membranen schon erloschen ist oder durch die 
von der Subepidermalen einströmenden Hemmungsstoffe eingeschränkt 
oder verhindert wird. Daß die Gene, die das Wellungswachstum der 
Seitenwände in Gang setzen, erst bei einem bestimmten Alter oder bei 
einer bestimmten Größe der Epidermiszellen wirksam werden, muß des- 
halb angenommen werden, weil die später gewelltwandigen Zellen bis 
zu einem ziemlich weiten Entwicklungsstadium des Blattes noch gerad- 
wandig sind; es tritt z. B. bei den Blütenblättern ‚erst kurz vor der Ent- 
faltung der Blumenkrone oder auch nach derselben‘ auf (HILLER 1884, 
S. 414). 

Wenn also Epidermiszellen geradwandig bleiben, so kann das 
genetisch oder entwicklungsphysiologisch bedingt sein: im ersteren Falle 
fehlen die Gene, die in den Membranen oder den Zellen Zustands- 
verschiedenheiten schaffen, welche die Vorbedingung für die Wellung 
der Seitenwände sind; im letzteren Falle sind die Gene zwar vor- 
handen, aber sie können sich nicht auswirken, weil durch den Einfluß 
des Binnengewebes das Wachstum der Oberhautzellwände gehemmt 

Die vorstehenden Darlegungen zeigen, daß es möglich ist, die Beein- 
flussung des Wellungsmerkmales der Epidermiszellen durch das Binnen- 
gewebe verständlich zu machen, ohne daß unmögliche oder auch nur 
unwahrscheinliche Hilfsannahmen gemacht werden müssen. Sie lassen 
es auch verständlich erscheinen, daß eine Epidermis über artfremdem 
Blattbinnengewebe, wie sie bei Art-Periklinalchimären vorkommt, die 
genotypisch angestrebte Wellung nicht zum Ausdruck bringen kann, 
wenn das artfremde Binnengewebe im Gegensatz zum arteigenen Hem- 
mungsstoffe zur rechten Zeit in die Epidermis übertreten läßt, oder 
daß umgekehrt eine bei der reinen Art nicht in Erscheinung tretende 
Wellung der Epidermiszellwände im Verbande der Periklinalchimäre 
auftritt, wenn von deren Binnengewebe im Gegensatz zum arteigenen 
keine Hemmungsstoffe übertreten oder sie das erst zu einer späteren Zeit 
als bei der reinen Art tun. Eine spezifische Beeinflussung braucht dann 
also nicht angenommen zu werden. 

Wir müssen nun untersuchen, wie sich im Lichte dieser Auffassung 
die von HaBERLANDT an den Crataegomespilis gefundenen Tatsachen 
verstehen lassen. 
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Crataegus hat in der oberseitigen Blattepidermis geradwandige Zellen, 
Mespilus gewelltwandige. Zweifellos sind aber auch bei Crataegus die 
genetischen Voraussetzungen fiir das Auftreten der Wandwellung auch 
oberseits vorhanden, da bei ihm ja die Epidermiszellen der Blattunterseite 
tatsächlich gewellt sind. Wenn die Wellung oberseits ausbleibt, so beruht 
das nach unserer Auffassung auf Einfliissen des Binnengewebes, die bei 
haplochlamyden Periklinalchimären zwischen den beiden Arten bewirken 
müssen, daß das Wellungsmerkmal sich so ausbildet, wie es dem jeweiligen 
Binnengewebe entspricht. Das ist bei Crataegomespilus Asnieresii — 
Mispel außen, Weißdorn innen — denn auch der Fall: die Epidermis- 
zellen sind geradwandig, während sie über dem arteigenen Binnen- 
gewebe gewelltwandig sind. Die zu Crataegomespilus Asnieresii reziproke 
Chimäre ist leider nicht bekannt. 

Nach der TREVIRANUSschen Regel müßte nun also das Palissaden- 
gewebe von Crataegus dicht, das von Mespilus locker sein. Glücklicher- 
weise finden sich bei HABERLANDT (1926, S. 177, Abb.2A ; 8.178, Abb. 114; 
S.188, Abb. 124) Abbildungen von Blattquerschnitten, aus denen sich 
entnehmen läßt, daß tatsächlich zwischen den an die obere Epidermis 
angrenzenden Palissadenzellen der Mispel reichlich bis oben hinauf 
reichende Interzellularräume vorhanden sind, während sie bei dem 
Weißdorn fehlen und dementsprechend auch bei Crataegomespilus As- 
nieresii (S.171, Abb.6B). Nun hat HABERLANDT weiterhin für die 
Crataegus-Sämlinge gefunden, daß im Gegensatz zu der erwachsenen 
Pflanze die Epidermiszellen der Blätter des ersten Jahrestriebes ober- 
seits alle gewelltwandig sind ; im zweiten Jahrestrieb ist das bei den unteren 
Blättern auch noch so, während die oberen schon wie die späteren Blätter 
ausnahmslos oberseits geradwandige Oberhautzellen haben. Vergleicht 
man die Abbildungen von Querschnitten durch Blätter des ersten Jahres- 
triebes mit denen durch Blätter des zweiten Jahrestriebes aus der mittleren 
Region (HABERLANDT 1930, S. 382), so zeigt sich wieder, daß die ersteren 
ein ziemlich lockeres Palissadengewebe besitzen, die letzteren ein wesent- 
lich dichteres 1. 

Es sind freilich nur wenige Abbildungen, auf die wir uns vorerst 
stützen können, und es ware erwünscht und lohnend, wenn die Crataego- 
mespili erneut und ausführlich auf die Beziehungen zwischen Epidermis- 
zellenwellung und Binnengewebedichte hin untersucht würden. Aber 
wir können, da das Erwartete überall zu finden war, immerhin mit großer 
Wahrscheinlichkeit den Schluß ziehen, daß auch hier die TREVIRANUS- 
sche Regel gilt, und daß also auch für die Erklärung des Auftretens 
dieses ,,Crataegus-Merkmales“ in der Mespilus-Oberhaut der Chimäre 
keine anderen Annahmen gemacht zu werden brauchen als die 
für die allgemeine Erklärung der TREvIRANUSschen Regel nötigen. 

1 Ganz allgemein „besitzen die Primärblätter den normalen Blättern gegenüber 
größere Zellen und einen lockereren Bau“ (Dose 1914, 8. 87). 
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Insbesondere entfällt die Notwendigkeit, eine spezifische Beeinflussung 
anzunehmen. 

Man wird bei der näheren entwicklungsphysiologischen Analyse wohl 
auch zu beachten haben, daß die Blätter der Crataegomespili kleiner 
als die Mispelblätter sind; die von Asnieresii sind etwa halb so lang, die 
von Dardari etwa */, so lang wie die von Mespilus (vgl. die Abbildung 
bei Meyer 1915, S. 196). Die Mispelepidermis hat also in den Chimären 
ein Binnengewebe von wesentlich geringerem Umfange zu umschließen 
als in den reinen Mespilus-Blättern, was bedingen wird, daß die vom 
Binnengewebe ausgehenden stofflichen und mechanischen, das Flächen- 
wachstum der Epidermis regelnden Einwirkungen schwächer sind und 
früher aufhören als im reinen Mispelblatt. Daher bleiben die Epidermis- 
zellen in der Chimäre kleiner als in der reinen Art (HABERLANDT 1926, 
S. 185), und sie gehen auch unter dem Einfluß der früher in den nicht 
mehr embryonalen Zustand übergehenden Binnenzellen bälder in einen 
Zustand über, in dem kein Flächenwachstum der Membranen mehr 
stattfinden kann, die Wellung der Seitenwände also unterbleiben muß. 

Die anderen in ihrem Aufbau mit Crataegomespilus Asnieresii offenbar 
übereinstimmenden Crataegomespili verhalten sich, soweit Angaben darüber 
vorliegen, ebenso wie Crataegomespilus Asnieresii (Wxıss 1925, 1930 b 
für Crataegomespilus Buini; SEELIGER 1926 für Crataegomespilus Langei). 

Bei einer erneuten Untersuchung wäre besonders auch das Verhalten 
des Crataegomespilus Dardari genauer klarzulegen. Bei diesem, der am 
Vegetationspunkt außen zwei Lagen von Mespilus-Gewebe hat, sind die 
Zellwände der Blattoberhaut „in der Regel schwach gewellt, zuweilen 
auch ganz gerade“ (HABERLANDT 1930, S. 374), obwohl das die Epidermis 
unterlagernde Palissadengewebe ebenfalls Mespilus-Gewebe ist. Es ist 
allerdings, soweit man das aus dem von HABERLANDT (1926, S. 189) 
abgebildeten Blattquerschuitt entnehmen kann, ziemlich dicht und inter- 
zellularenarm. Da sich nun bei Crataegomespilus Dardari die dritte 
Schicht des Vegetationspunktes, die von Crataegus stammt, ,,ausgiebig 
an der Ausgestaltung der Blatthöcker beteiligt‘ (LANGE 1933, S. 42), 
so kann man vielleicht annehmen, daß die innersten Binnenschichten 
des Mesophylls und vor allem die Nervengewebe, die ja hier aller Wahr- 
scheinlichkeit nach von Crataegus stammen, die Ausbildung der Palissaden- 
schicht und damit mittelbar auch die der Epidermis beeinflussen. 

Der Cytisus Adami und die Solanum-Periklinalchimären lassen sich 
zur Entscheidung unserer Frage nicht heranziehen, da bei dem ersteren 
die Zellen der Blattoberhaut wie bei seinen beiden Eltern geradwandig 
sind, während die Solanum-Chimären wie ihre beiden Eltern beiderseits 
gewelltwandige Epidermiszellen an den Laubblättern haben. 

Darüber, wie sich das Merkmalpaar ,,geradwandige-gewelltwandige 
Epidermiszellen“ bei geschlechtlichen Bastarden verhält, lassen sich 
aus den Arbeiten über die Anatomie von Bastarden gewisse, wenn auch 
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spärliche Anhaltspunkte gewinnen. MACFARLANE (1892, S. 207f.) hat 
sehr genau die Anatomie des Bastardes zwischen Lapageria rosea und 
Philesia buxifolia, der Philageria Veitchii, untersucht. Lapageria hat 
an den Laubblattern beiderseits gewelltwandige Epidermiszellen; wie 
üblich ist die Wellung unterseits stärker als oberseits. Bei Philesia 
sind die Oberhautzellen der Blätter beiderseits geradwandig. Philageria 
zeigt eine etwas schwankende Ausbildung des Merkmales: ‘in some spe- 
cimens examined decidedly more like Philesia than Lapageria; in other 
material, however, the outline was as exactly intermediate as if one 
had attempted carefully to draw it so” (S. 214). Und auch bei Geum 
intermedium (S. 227), Ribes Culverwellii (S. 230) und Erica Watsoni (S. 237) 
scheint der Grad der Zellwandwellung jeweils mehr oder weniger inter- 
mediär zwischen dem der Elterarten zu sein. Wenigstens für Philageria 
läßt sich nun den Angaben von MACFARLANE entnehmen, daß auch 
hier die TREvVIRANUSsche Regel offenbar gilt. Bei der gewelltwandigen 
Lapageria rosea befinden sich zwischen den Palissadenzellen ‘“inter- 
cellular spaces of considerable size”,- während die Palissadenzellen der 
geradwandigen Philesia buxifolia “are closely packed”; bei Philageria 
Veitchii sind zwischen den Palissadenzellen Interzellularraume vorhanden, 
“though fewer and smaller than in the parent Lapageria” (S. 216). 

Nach alledem können wir die Annahme wohl als genügend begründet 
ansehen, daß bei denjenigen höheren Pflanzen, die dazu befähigt sind, 
die Seitenwände ihrer Epidermiszellen wellig auszubilden, das Binnen- 
gewebe darüber entscheidet, ob und in welchem Grade die Wellung 
ausgebildet wird. Wie das Verhalten haplochlamyder Periklinalchimären 
zeigt, ist das auch dann noch so, wenn die Epidermis artfremdes Blatt- 
binnengewebe überzieht, und wir brauchen also in diesen Fällen nicht 
eine besondere spezifische Beeinflussung des Binnengewebes auf die 
Chimärenoberhaut anzunehmen, sondern nur eine solche, wie sie ganz 
allgemein bei höheren Pflanzen stattfindet. Um voll gesichert zu sein, 
sollte diese Schlußfolgerung freilich auf eine weit größere Anzahl von 
Fällen gegründet werden können, und vor allem wäre der Nachweis 
dafür erwünscht, daß auch eine haplochlamyde Periklinalchimäre mit 
dem geradwandigen Partner außen unter dem Einfluß des andersartigen 
Binnenpartners gewellte Epidermiszellwände bekäme. Denn bisher 
kennen wir nur den Fall, daß die an sich gewelltwandige Epidermis 
im Chimärenverbande geradwandig bleibt, was man immerhin auch als 
eine einfache Hemmungsbildung deuten könnte, da ja die später stark 
gewelltwandigen Epidermiszellen in ihrer Jugend auch stets geradwandig 
sind. Daß die an sich geradwandige Epidermis von Crataegus in der zu 
Crataegomespilus Asnieresii reziproken Periklinalchimäre sich gewellt- 
wandig ausbilden würde, können wir mit einem gewissen Grade der 
Wahrscheinlichkeit daraus schließen, daß sie über dem lockeren Binnen- 
gewebe der Sämlingsblätter tatsächlich typisch gewelltwandig ausgebildet 
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ist, woraus sich ergibt, daß die Befähigung zur Wandwellung auch der 
oberen Epidermiszellen bei Crataegus jedenfalls vorhanden ist. Übrigens 
geht aus Versuchen von BRENNER (1900, S.414) hervor, daß Wand- 
wellung der Epidermiszellen unter bestimmten Umständen auch bei 
solchen Pflanzen auftreten kann, die normal stets geradwandige Oberhaut- 
zellen haben. BRENNER fand, daß Sempervivum assimile und Sedum 
dendroides, bei denen normal die Epidermiszellen stets geradwandig sind, 
bei Feuchtkultur gewelltwandige Oberhautzellen ausbilden (vgl. seine 
Abb. 2 und 121). 

Bei den Solanum-Chimären und den Solanum-Burdonen liegt im Hin- 
blick auf das Wellungsmerkmal die Sache so, daß bei beiden Elterarten, 
Solanum lycopersicum wie Solanum nigrum, die Epidermiszellen der Laub- 
blätter auf beiden Seiten gewelltwandig ausgebildet sind, und zwar 
wie üblich unterseits stärker als oberseits. Die Periklinalchimären ver- 
halten sich ebenso. Auch bei Burdo X ist es ebenso, nicht dagegen 
auffallenderweise bei Burdo Ch. Ehe auf dessen Verhalten näher ein- 
gegangen sei, sollen noch kurz die Verhältnisse bei den Blütenblättern 
besprochen werden. 

Die Epidermiszellen der Petala von Solanum nigrum sind oberseits 
etwas gewellt, unterseits stark gewelltwandig ; die von Solanum lycopersi- 
cum dagegen sind oberseits geradwandig, unterseits gewelltwandig. Bei 
beiden Arten ist das Blumenblattmesophyll sehr locker gebaut, so daß 
hier die TREVIRANUSsche Regel nicht gilt, wenigstens nicht, sofern die 
fertig ausgebildeten Petala miteinander verglichen werden. Ob auf einem 
früheren Entwicklungsstadium beim Auftreten der Wellung bzw. bei 
ihrem Unterbleiben Unterschiede im Bau des Mesophylls vorhanden 
sind, habe ich noch nicht untersucht. Die Periklinalchimären folgen in 
der Ausgestaltung dieses Merkmals wie zu erwarten demjenigen Elter, von 
dem die Epidermis stammt; Solanum tubingense und Solanum proteus 


1 Hier gilt übrigens die TREvVIRANUSsChe Regel nicht. Denn nach BRENNER: 
Angaben sind bei den im Text genannten Pflanzen bei Feuchtkultur ‚die Inter- 
zellularen verengert. Während dieselben gewöhnlich bei Sempervivum assimile 
unmittelbar unter der Epidermis 40—80 y breit waren, zeigte sich in feucht ge- 
waschenen zwischen den einzelnen Lamellen nur ein Zwischenraum von 7—20, 
höchstens 35 x“. Das zeigt, daß die Sache nicht so einfach liegt, wie es zunächst 
vielleicht scheinen dürfte. Hier bedingen offenbar die für Sukkulenten so extrem 
abgeänderten äußeren Verhältnisse, daß vielleicht die Hemmungsstoffe im Palis- 
sadenparenchym in geringeren Mengen oder später als normal entstehen, oder daß 
die Epidermiszellen weniger auf sie reagieren gemäß ihrer „schon von Koxz bei 
Kulturen in feuchter Luft konstatierten Tendenz, die Wandungen zu vergrößern“ 
(BRENNER 1900, S. 415). Bei amphibischen Pflanzen werden da, wo die Land- 
blätter gewelltwandige Epidermiszellen haben, an den untergetauchten Wasser- 
blättern die Zellwände der Epidermis gerade (ScHENK 1886); doch scheint hier die 
Teeviranussche Regel zu gelten. Die ganze Frage verdient eine nähere Unter- 
suchung unter besonderer Berücksichtigung der Entwicklungsgeschichte; an dieser 
Stelle kann sie nicht weiter verfolgt werden. 
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haben also oberseits geradwandige, Solanum Koelreuterianum und Solanum 
Gaertnerianum oberseits gewelltwandige Oberhautzellen auf den Bliiten- 
blättern. Ebenso ist es bei Burdo X, er hat wie die Tomate oberseits 
geradwandige Epidermiszellen. Bei Burdo Ch dagegen sind sie schwach 
gewellt. Hier zeigt sich also ein Einfluß des nigrum-Chromosoms, das 
in den Tomatenkern aufgenommen worden ist. 

Bemerkenswerterweise findet sich nun aber gerade im Gegensatz zu 
dem Verhalten der Petala bei den Laubblättern des Burdo Ch eine 
Neigung, die Epidermiszellen der Blattoberseite geradwandig auszubilden, 
obwohl an dieser Stelle sowohl bei Solanum nigrum wie bei Solanum 
lycopersicum und bei den Periklinalchimären sonst nur gewelltwandige 
Epidermiszellen vorkommen (abgesehen natürlich von den die Blatt- 
nerven überziehenden Teilen der Oberhaut). Meistens allerdings sind auch 
bei Burdo Ch die oberseitigen Epidermiszellen der Laubblätter gewellt- 
wandig. Aber sehr häufig sind neben mehr oder weniger normal gewellt- 
wandigen Epidermisstücken Inseln von Zellen vorhanden, deren Wände 
gerade sind, und zwar nicht über den Nerven, sondern über Interkostal- 
mesophyll. Sie können nur einige wenige Zellen umfassen, aber auch 
größere Blattstrecken überziehen, und das kann gelegentlich soweit 
gehen, daß fast das ganze Blatt diese abnorme Oberhautausbildung 
aufweist, ohne daß es aber sonst äußerlich von einem Blatt mit lauter 
gewelltwandigen Epidermiszellen zu unterscheiden wäre. Der Übergang 
zwischen gewelltwandigen und geradwandigen Zellinseln pflegt zumeist 
sehr schroff zu sein (vgl. Abb. 8). An den Übergangsstellen finden sich 
oft Zellen, deren eine Wandseite noch mehr oder weniger gewellt ist, 
während die gegenüberliegende gerade ist, was übrigens durchaus dem 
Verhalten im normalen Blatt an den Grenzen zwischen Nerven- und Inter- 
kostaloberhaut entspricht. In den geradwandigen Bezirken erscheint 
die Anordnung der Zellen häufig recht unregelmäßig; auch kommen 
vielfach Zellen ziemlich verschiedener Größe nebeneinander vor, und 
auch die eingestreuten Spaltöffnungen sind manchmal nicht regelrecht 
ausgebildet. An den auf beiderlei Epidermisarten vorkommenden Haaren 
konnte ich dagegen keine Unterschiede finden. 

Wie dieses Verhalten zu erklären ist, läßt sich schwer sagen. Man 
muß es wohl sicher als eine Abnormität auffassen. Im Sinne der TREVI- 
RANUSschen Regel könnte man vermuten, daß die Verursachung im 
Mesophyll gelegen wäre insofern, als dieses an verschiedenen Stellen 
des Laubblattes verschieden dicht wäre und entsprechend seinem Dicht- 
heitsgrade jeweils die entsprechende Ausbildung der darüberliegenden 
Oberhautzellen veranlaßte. Indessen ist das Mesophyll bei dem Burdo Ch 
reines Solanum nigrum-Gewebe, und bei dem Nachtschatten, wenigstens 
bei der von mir zu allen Versuchen ausschließlich verwendeten reinen 
Linie B, sind die oberen Epidermiszellen der Laubblätter ausnahmslos 
über dem Interkostalgewebe gleichmäßig gewelltwandig. Auch lassen 
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Querschnitte durch Laubblätter von Burdo Ch keinerlei Abweichungen 
im Bau gegenüber Solanum nigrum hinsichtlich der Entwicklung des 
Mesophylis erkennen. 

Die Bedingungen für das Unterbleiben der Wandwellung an bestimmten 
Blattbezirken müssen daher doch wohl in der Epidermis selbst gelegen 





d 


e 
Abb. 8. Blattoberhautzellen von Burdo Ch. a und b von der Oberseite, c und d von der 
Unterseite des Laubblattes. 


sein, und es liegt natürlich nahe, die Burdonennatur der Kerne irgendwie 
damit in kausalen Zusammenhang zu bringen. Man könnte sich etwa 
vorstellen, daß eine Störung des genischen Gleichgewichtes in den 
Burdonenkernen die Ausbildung dee Wellungsmerkmales unmöglich 
mache, z. B. dadurch, daß eine vorzeitige Starrheit der Zellwände einträte, 
die ein weiteres Flächenwachstum verhindere, oder dadurch, daß die 
Gene, welche die Voraussetzungen für die Zellwandwellung schaffen, 
zu spät aktiv werden usw. Aber das würde noch nicht verständlich machen, 
warum nicht alle Zellen geradwandig bleiben, das Merkmal vielmehr 
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horstweise an den Abkömmlingen bestimmter embryonaler Epidermis- 
zellen auftritt. Hierbei ist allerdings zu beachten, daß sich nach HABER- 
LANDT (1926, S. 175) Mespilus germanica an gewissen Standorten ganz 
ähnlich verhält. Es „verhalten sich größere und kleinere Areale der 
Blattoberseite hinsichtlich des Wellungsgrades der Epidermiszellen recht 
verschieden. Nie fehlt die Wellung auf ausgedehnten Bezirken vollständig. 
Stets wechseln Areale mit schwach oder gar nicht gewellten Zellen mosaik- 
artig mit Arealen ab, die stärkere Wellung zeigen. Meist sind die letzteren 
wie größere oder kleinere Inseln (die im extremsten Falle nur aus zwei 
Zellen bestehen können) den Arealen mit nicht oder nur sehr schwach 
gewellten Zellen eingelagert“. 

Für dieses Verhalten der Mispel, mit dem das des Burdo Ch weitgehend 
übereinstimmt, können nun gewiß nicht Kernanomalien in den Epidermis- 
zellen zur Erklärung herangezogen werden. Ehe nicht die Bedingtheiten 
der Wandwellung in den Epidermiszellen genauer bekannt ist, läßt es 
sich nicht entscheiden, ob in beiden Fällen dieselben Ursachen wirksam 
sind. Ich möchte aber bis auf weiteres eher glauben, daß das nicht der 
Fall ist, sondern daß das Verhalten des Burdo Ch doch irgendwie mit 
der Burdonennatur seiner Epidermis unmittelbar zusammenhängt. Denn 
die geradwandigen Oberhautbezirke bei ihm unterscheiden sich nicht 
nur durch die Nichtwellung der Seitenwände von den normalen Stellen, 
sondern auch durch Unregelmäßigkeiten in der Zellenanordnung und 
der Zellgröße, so daß sie im Vergleich zu den gewelltwandigen Arealen 
weit mehr einen abnormen Eindruck machen als das offenbar bei der 
Mispel der Fall ist. 


VII. Die scheinbare Choripetalie von Burdo Ch. 

Die Blüten von Burdo Ch machen zunächst den Eindruck choripetaler 
Blüten. Während bei Solanum nigrum, Solanum tubingense, Solanum 
lycopersicum und Burdo X die radförmige Blumenkronenröhre sehr auf- 
fällig in Erscheinung tritt, ist bei den Blüten von Burdo Ch die sehr 
kurze Blumenkronenröhre ganz vom Kelch umhiillt, so daß die 5 Kronen- 
zipfel scheinbar völlig frei sind. Der Eindruck der Choripetalie wird 
noch dadurch erhöht, daß die Petalazipfel schmäler und verhältnismäßig 
länger sind als bei den anderen genannten Formen. Man wird an das 
cruciata-Merkmal erinnert. Das Merkmal ist völlig konstant. 

Entwicklungsgeschichtlich kommt die Sympetalie, also die Bildung 
der den 5 Petalazipfeln gemeinsamen Blumenkronenröhre, dadurch zu- 
stande, daß die anfangs gesondert und frei angelegten Primordien der 
Kronenblätter sich an ihrer Basis verbreitern, bis sie sich gegenseitig 
seitlich berühren. Dann wächst die ganze Ringzone gemeinsam weiter 
nach oben (vgl. Cooper 1927, S. 402). Wie die scheinbare Choripetalie 
bei Burdo Ch zustande kommt, habe ich entwicklungsgeschichtlich noch 
nicht untersucht. Man wird vermuten dürfen, daß das Breitenwachstum 
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der Petalaanlagen gehemmt wird, so daß die Basen der Blumenblätter 
erst wesentlich später als normal zusammenstoßen, erst kurze Zeit, bevor 
das Längenwachstum überhaupt eingestellt wird. Dann wird sich nur 
noch eine ganz kurze Blumenkronenröhre ausbilden können. 

Weder bei dem reinen Nachtschatten noch bei der Tomate, noch bei 
irgendeiner der Periklinalchimären zwischen beiden habe ich jemals etwas 
Derartiges beobachtet, wohl aber verschiedentlich bei den tetraploiden 
Gigas-Formen von Solanum nigrum. Diese haben, se’t ich sie zum ersten 
Male herstellte (WINKLER 1916), bei der Weiterkultur gelegentlich 
einzelne abweichend gestaltete Triebe geliefert, welche bei vegetativer 
Vermehrung ihre Abweichungen beibehalten. Dabei trat einige Male 
auch eine scheinbare Choripetalie der Blüten auf, die der bei Burdo Ch 
zu beobachtenden durchaus glich. Leider waren diese tetraploiden pseudo- 
choripetalen Formen völlig steril, auch bei Kreuzung mit normalen tetra- 
ploiden oder diploiden Solanum nigrum-Formen, so daß eine genetische 
Analyse des Merkmales nicht möglich war. Bei der Pollenbildung ließ 
sich die gamophasige Chromosomenzahl 72 sicher feststellen, also dieselbe, 
die sich auch bei den normalen sympetalen Gigas-Formen von Solanum 
nigrum findet. Welche Chromosomenzahl in den Epidermiszellen der 
scheinbar choripetalen Zweige vorhanden war, habe ich seinerzeit nicht 
untersucht ; es wäre jetzt im Hinblick auf das entsprechende Vorkommen 
bei Burdo Ch ja möglich, anzunehmen, daß das Auftreten der Choripetalie 
lediglich auf einer Änderung derChromosomenzahl und damit des genischen 
Gleichgewichtes in der Epidermis beruhte, woran ich damals nicht gedacht 
habe. In meinen Präparaten von diesen Gigas-Formen fanden sich bei 
neuerlicher Durchsicht wohl gelegentlich Mitosen in den Epidermiszellen. 
Aber bei der sehr hohen Zahl der Chromosomen — 144 — ist der Versuch 
fast aussichtslos, genau feststellen zu wollen, ob oder ob nicht eine 
geringe Vermehrung oder Verminderung dieser Zahl eingetreten ist. 
Denn es könnte ja schon ein Ausfall von vielleicht nur 2 Chromosomen 
unter Umständen genügen, um für ein bestimmtes Merkmal eine folgen- 
reiche Störung im Gleichgewicht der Gene zu bewirken. Die nicht sehr 
zahlreichen Mitosen in den Epidermiszellen der fraglichen Formen, die 
ich bisher habe untersuchen können, lassen immerhin soviel sicher er- 
kennen, daß die Chromosomenzahl in ihnen, wenn überhaupt, dann 
jedenfalls nicht sehr stark von der in den anderen Zellenlagen vorhandenen 
verschieden sein kann. 

Jedenfalls möchte ich bis auf weiteres angesichts der Tatsache, daß die 
scheinbare Choripetalie der Blüten auch an artreinen Gigas-Formen von 
Solanum nigrum auftreten kann, annehmen, daß sie bei Burdo Ch nicht 
eine Folge des Burdonencharakters seiner Epidermis ist, sondern die 
Folge einer Störung des genischen Gleichgewichtes, wie sie auch in art- 
reinen hyperploiden Zellen zustande kommen kann. 
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VIII. Kurze Inhaltsübersicht. 

1. Es wird der Nachweis erbracht, daß artverschiedene Körperzellen 
miteinander zu einer Zelle verschmelzen können, die sich mit ihren 
Abkömmlingen am Aufbau eines Individuums beteiligen kann (Burdonen- 
bildung). Dabei finden Karyogamie und Merkmalsübertragung statt wie 
bei der geschlechtlichen Bastardbildung. 

2. Es werden zwei Periklinalchimären beschrieben, deren Epidermis 
je eine Burdonenbildung zwischen Solanum nigrum und Solanum lyco- 
persicum darstellt. In ihr treten Merkmale der beiden Elterarten neben- 
einander auf. Ihre Zellkerne haben eine Chromosomenzahl, die zwischen 
den zygophasigen Chromosomenzahlen der Elterarten liegt. Die Be- 
ziehungen zwischen den abweichenden Chromosomenzahlen und dem 
Auftreten der besonderen Epidermismerkmale werden besprochen. 

3. Das Wesen und die Méglichkeit der Burdonenbildung werden all- 
gemein erörtert. 

4. Die entwicklungsphysiologischen Beziehungen zwischen Blatt- 
oberhaut und Blattbinnengewebe werden besonders im Hinblick auf das 
Zustandekommen der Zellwandwellung in den Epidermiszellen näher 
analysiert, und es wird gezeigt, daß es nicht nötig ist, bei Crataegomespilus 
Asnieresii eine spezifische Beeinflussung der Mespilus-Epidermis durch 
das Crataegus-Mesophyll anzunehmen. 


Herrn Professor Dr. E. Hzrrz danke ich auch an dieser Stelle für 
freundliche Unterstützung bei der cytologischen Untersuchung und der 
Herstellung der Abbildungen. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universitat Leipzig.) 


EINE METHODE ZUR BESTIMMUNG DES GLUKOSIDZUCKERS 
UND DER UBRIGEN KOHLEHYDRATE IN PFLANZEN, 
BESONDERS IN AESCULUS UND SALIX. 


- Von 
GERHARD Kerstan. 
(Eingegangen am 13. Januar 1934.) 


A. Einleitung. 


Die reduktionsmäßige Bestimmung der Kohlehydrate ! aus Pflanzen- 
extrakten ist trotz methodischer Vorbemerkungen bei vielen K.H.- 
Arbeiten noch ziemlich unsicher. So finden wir selbst in Krems Hand- 
buch der Pflanzenanalyse nichts darüber. Die wichtigsten Fehlerquellen 
sind die reduzierenden nichtzuckerartigen, in ihrer sonstigen Natur 
meist zweifelhaften Substanzen, die in jedem Pflanzenextrakt auftreten. 
Das vielgebrauchte Verfahren von HAGEDORN und JENSEN verspricht 
nach den Untersuchungen von LEHMANN für die biologisch wichtigen 
Zuckerarten, einzeln und kombiniert, weite Anwendungsmöglichkeiten, 
die an verschiedenen Pflanzenextrakten aber zunächst noch einer Prüfung 
zu unterziehen sind. Daneben sollen neue methodische Wege für einzelne 
Zuckerarten gesucht werden. Da nach LEHMANN die Bestimmung der 
reduzierenden Nichtzucker nach Vergären der Zucker ermöglicht ist, 
wird diese Fehlerquelle ausgeschaltet, vorausgesetzt, daß die nicht gär- 
fähigen Substanzen durch die Hefe in ihrem Reduktionswert nicht ver- 
ändert werden. Um diesem Fehler entgegenzutreten, wurde der Kohle- 
behandlung der Pflanzenextrakte vor der Reduktionsbestimmung beson- 
dere Beachtung geschenkt. 

Die mehrjährige Erfahrung im Leipziger Botanischen Institut zeigt, 
daß bei verschiedenen Pflanzen und unter gewissen physiologischen 
Bedingungen diese sog. Restreduktion (Reduktionswert des vergorenen 
Extraktes) oft einen hohen Prozentsatz, ja den größeren Teil des Gesamt- 
reduktionswertes ausmacht. Deshalb sei schon hier darauf hingewiesen, 
daß bei der K.H.-Bestimmung im Reduktionsverfahren nie auf die Be- 
stimmung der Restreduktion verzichtet werden darf, es sei denn, man hat 
sich bei seinem speziellen Objekt davon überzeugt, daß eine Restreduktion 
unter den gegebenen Versuchsbedingungen nicht auftritt. Doch scheint 
dies nach meinen Erfahrungen nur ausnahmsweise der Fall zu sein, 
Damit ist aber gleich ein Hinweis gegeben für die Beurteilung aller Ar- 
beiten, die sich auf quantitative K.H.-Bestimmungen durch das Reduk- 
tionsverfahren stützen. 


1 Kohlehvdrate hinfort nur als K.H. geschrieben. 


en 
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Bezüglich der methodischen Literatur kann auf LEHMANN verwiesen 
werden. Es findet sich bei ihm (S.638) der Hinweis, daß vor allem bei 
glykosidhaltigen Extrakten doch noch leicht Fehler entstehen. Die weite 
Verbreitung der Glykoside beschränkt aber dann den Anwendungsbereich 
der Methode empfindlich, so daß es lohnend erschien, hier mit Unter- 
suchungen einzusetzen, wobei gleichzeitig die Glykoside als Zuckerträger 
einer quantitativen Bestimmung zugeführt werden sollten. Im Verlauf 
der vorliegenden Arbeit ergaben sich aber noch weitere Mängel der 
Methode, vor allem im Gefolge der starken Kohlebehandlung. Auch mußten 
Erfahrungen über die Möglichkeit der Bestimmungen der Restreduktion 
aus Pflanzenextrakten gesammelt werden, wobei einige Vereinfachungen 
der Arbeitsweise erreicht wurden. 

Ich beschäftigte mich hier nur mit den Glykosiden im engeren Sinne, 
die als Zucker Glukose führen ; denn einmal stellt Glukose in den meisten 
natürlichen Glykosiden den Zuckeranteil dar, und zum andern ist sie, 
vor allem gegenüber den Pentosen führenden Glykosiden, von größerer 
physiologischer Bedeutung unter anderem für die Frage der K.H.- 
Speicherung durch Glukoside, wie in der folgenden Arbeit! ausgeführt 
werden wird. Was nun das Aglukon anbetrifft, so habe ich mich aus 
praktischen Gründen auf zwei Phenolglukoside beschränkt, die heute 
beim Glukosidproblem im Vordergrund des Interesses stehen. Eine 
allgemeine Behandlung ist heute noch nicht möglich. Man kann nur 
ein bestimmtes Glukosid methodisch erfassen und als Versuchspflanze 
nur eine solche benutzen, welche nur dieses führt. 


B. Experimenteller Teil. 


Das Verhalten der Glukoside bei dem hier angewandten Reduktionsver- 
fahren von HAGEDORN-JENSEN, das im Anschluß an LEHMANN ausschließ- 
lich benutzt wurde, ist sehr verschieden (Tabelle 1). Es richtet sich nach 
der Natur des Aglukons allein, da ja der Zucker an seiner reduzierenden 
Karbonylgruppe gebunden ist. Oft reduziert das glukosidisch gebundene 


Tabelle 1. 
Beduktionswerte von Glukosiden in Prozent derangewandten Menge. 


























Bigenwerte Siin. | 10Min. [24 Stunden =. ll 
HCl HCl HC) Zucker- 
1 2. 3 70° 70° 70° wert 
Aesculin ... 93,6 | 94,0 | 94,8 95,2 — 133,1 47,47 
Amygdalin . . 8,8 | 11,2 | — | 16,2 14,0 312 | 78,77 
Arbutin ... 82,0 | 88,9 | 82,0 84,4 89,0 128,0 66,25 
Glycyrrhizin. . 28,4 — coe 11,4 — — 
Phlorizin . . . . | 74,0 — — 76,5 — 82,4 38,22 
PE 6d 0,38; 2,0 a 0,8 — 70,4 62,8 
Saponin . . . . | 0,8 0,6 | — 9,2 14,8 66,0 — 








1 G. Kerstan: Planta 21, 677 (1934). 


der übrigen Kohlehydrate in Pflanzen, besonders in Aesculus und Salix. 659 


Aglukon und verleiht damit dem Glukosid reduzierende Eigenschaften, 
die aber bei quantitativer Bestimmung sich schwer auf einen Grundwert 
beziehen lassen, wie in Tabelle 1 zu sehen ist. Damit ergibt sich die 
Notwendigkeit, die Glukoside und die Aglukone aus den Pflanzenextrakten 
zu entfernen, eine Forderung, die wegen der weiten Verbreitung der 
Glukoside auf die Extrakte der meisten Pflanzen ausgedehnt werden muß. 

Es lag nahe, das von LEHMANN bevorzugte Reinigungsverfahren der 
wässerigen Pflanzenextrakte mit Carbo med. Merck auf seine Wirksam- 
keit auf Glukoside zu prüfen. Kohle ist als elektroneutraler Körper seit 
jeher ein bevorzugtes Adsorptionsmittel gewesen wegen seiner großen 
Wirksamkeit gegenüber Farbstoffen, wie sie fast regelmäßig im Pflanzen- 
extrakt vorliegen. Auch ist ihre Anwendung sehr einfach und läßt sich 
bei Reihenversuchen schnell gebrauchen. Ein Testversuch mit Kaolin 
erwies dessen Unfähigkeit zur Adsorption störender Substanzen. 

LEHMANN reinigt seine Extrakte bis zur völligen Entfärbung, eine 
durchaus notwendige Manipulation, da bei der Titration zweifelsfreie 
Umschläge des Indikators nur in farblosen Extrakten zu beobachten sind. 
Die Extrakte erfordern je nach Herkunft und Konzentration der störenden 
Substanzen verschiedene Mengen an Kohle. Diese und die Notwendigkeit 
der Wiederholung der Kohlebehandlung lassen sich nur auf Grund von 
Erfahrungen ermitteln. 


1. Die Wirkung des Kohlefiltrates auf die Glukoside und die Bestimmung 
des Glukosidzuckers. 

Aus Tabelle 2 ersehen wir, daß nach zweifacher Filtration mit Kohle 
an einer Menge von insgesamt etwa 200 mg die Glukoside praktisch 
völlig adsorbiert sind, es finden sich höchstens noch 2% der ange- 
wandten Glukosidmenge in Lösung. Amygdalin und Salicin reduzieren 


Tabelle2. Adsorption der Glukoside an Carbo med. Merck. 
































1. 2. = 
wi we he 
poeme | Zromme | Zusimene | nemerkunsen 
Konz. | Rest | Konz. | Rest. | Konz. Rest 
"loo % °/00 % */oo % 
Aesculin 05 | 0,0 | 02 | 0,7 1,25 0,0 | Nach 5 Min. HCl 
(2 KE.) 70°, neutral. 
Amygdalin . . .| 0,2 | 4,8 | 0,2 | 20 | — - 
Arbutin . 0,8 7,0 0,8 1,0 0,5 0,0 
Phlorizin . . . .| 0,2 1,2 | 0,2 | 0,6 — = 
Saponin . . . .} 0,2 | 2,4 | 0,2 1,6 _ _ 
Hydrochinon . .| — — 0,1 3,0 —- —- 
Aesculin 5 mg Restl.Reduktion 
Hydrochinon 5mg 200 mg Carbo med. 2Kf.|0,88mg| 19,0 von 94% 
; ‘ der Glukose 
Acsoulin 10 mg 2Kf.|4,88mg| 97.6 || Aesculin total 
Glukose 5 mg adsorbiert 
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überhaupt nicht. Ich überzeugte mich beim Salicin, daß im Filtrat eine 
Emulsineinwirkung keinen Reduktionswert freilegte. Nur Saponin 
machte eine Ausnahme. Der Reduktionswert war nach dem Kohlefiltrat 
erhöht, was nicht weiter verfolgt wurde. Praktisch fällt aber diese Er- 
höhung nicht ins Gewicht. Vielleicht führt die Entfernung mit basischem 
Bleiacetat zu einem Erfolg. Wir können also die hier untersuchten Gluko- 
side Aesculin, Arbutin, Phlorizin und wahrscheinlich alle diesen nahe- 
stehenden aus den wässerigen Pflanzenextrakten entfernen, so daß in dem 
glukosidfreien Filtrat die Bestimmung der reduzierenden K.H. ohne etwaige 
Störung durch diese Substanzen geschehen kann. Wie die Filtration mit 
Kohle zu geschehen hat, wird im Kapitel der Maltosebestimmung auf- 


Man könnte nun geneigt sein, mit aliquoten Teilen des Extraktes 
ähnlich der Saccharose- und Maltosebestimmung (LEHMANN) auch hier 
eine Salzsäurehydrolyse der Glukoside anzustellen, um diese als zusätzliche 
Substanzen zu bestimmen. Doch kann auf Grund eigener Versuche 
nicht dazu geraten werden. Zwar fand ich in Übereinstimmung mit 
LEHMANN eine Erhöhung des Reduktionswertes, die Aussicht auf eine 
exakte Bestimmung eröffnete (Tabelle 1). Ich möchte aber schon hier eine 
länger als bei der Saccharosehydrolyse dauernde HCI-Einwirkung ab- 
lehnen, da meist anwesende Fruktose gefährdet wird, Maltose und 
Glukoside gleichzeitig gespalten werden und andere unkontrollierbare 
Substanzen störend werden können. Versuche einer Elution der an der 
Kohle haftenden Glukoside mit verschiedenen Mitteln, unter anderem 
Äther, scheiterten. Eine spezifische Extraktion der Glukoside aus den 
pflanzlichen Substraten ist auch kaum möglich oder doch für Mikrobestim- 
mungen so umständlich, daß auf derartige Versuche verzichtet wurde. 
Will man die Glukoside als reduzierende Substanzen bestimmen, so muß 
man sie völlig aufspalten, um die Komponenten im freien Zustand er- 
fassen zu können. Der Zuckeranteil wird dann stets seinen festen Glukose- 
wert haben, während die Reduktionswerte der Aglukone entsprechend zu 
bestimmen wären. Schon LEHMANN weist auf die Unmöglichkeit hin, 
durch Säure- oder Emulsinhydrolyse allein eindeutige Werte zu bekommen, 
was ich bestätigen kann (Tabelle 3, Spalte b). Wahrscheinlich verändern 
sich aber auch die Aglukone, sobald sie durch die Hydrolyse in Freiheit 


Tabelle3. Emulsinhydrolyse von Glukosiden. 
b € d 























Theo- Ipintache| 

retischer e| Ver- . . | Emb. +2 Kf. 

Zucker-| Reduk- | ons. | Em. po 

oe 100 mg | menge | Red.W. | Red.W. Red.W. 

mg mg mg mg mg % mg % 
Aesculin . . .| 47,87 | 94,0 25,0 | 34,3 11,6 97 11,04 | 92 
ee . .| 78,77 10,0 500,0 — — — 1 9 
Sal Düse. LE EB 2,0 25,0 | 29,25 = — 14,7 98 
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gesetzt werden ; so liegt z. B. beim Hydrochinon, dem Aglukon des Arbu- 
tins, eine Änderung der Oxydationsstufe während der Versuchsdauer 
auf der Hand. Eine Entfernung der Aglukone nach vollständiger Hydrolyse 
würde die alleinige Bestimmung des Glukosidzuckers ermöglichen, der 
ja theoretisch konstant und berechenbar ist. Zur Hydrolyse der Glukoside 
empfiehlt sich ein spezifisches Ferment, die B-Glukosidase, die in ziemlich 
reiner Form in den handelsüblichen Emulsinpräparaten vorliegt. Nach 
HELFERICH spaltet Emulsin auch «- und B-Galaktoside und «-Manno- 
side, die aber in unseren Objekten nicht zu erwarten sind. Auf alle Fälle 
werden aber Saccharose und Maltose durch das hier verwendete Emulsin- 
präparat nicht angegriffen, wie durch Versuche festgestellt werden konnte. 
Die Emulsinhydrolyse einiger Glukoside und danach die Entfernung 
der phenolartigen Aglukone durch Kohle gelang soweit, um in bestimmten 
Grenzen der Anwendung in reiner Lösung und als Zusätze zu Pflanzen- 
extrakten Werte zu bekommen, die durchaus den Anforderungen physio- 
logischer Untersuchungen entsprachen (KERSTAN 1932). Näher unter- 
sucht wurden zunächst Aesculin, Amygdalin und Salicin in reinen Lösungen 
(Tabelle 3, Spalten e und d). Freilich werden die Ergebnisse durch die 
Adsorption eines Teilesder Glukose getrübt, wie an dergeringeren Ausbeute 
nach dem 2. Kohlefiltrat ersichtlich ist. Die theoretischen Glukosewerte 
werden nie ganz erreicht. Von der Adsorption der Glukose wird noch 
besonders die Rede sein. Es bestand die berechtigte Hoffnung, auch im 
pflanzlichen Material auf diese Weise den Glukosidzucker bestimmen zu 
können. Es wurden deshalb wässerige Extrakte von Salix fragilis mit 
Salicin versetzt und die Glukosidausbeute festgestellt (Tabelle 4). 


Tabelle4. Emulsinhydrolyse eines wässrigen Extraktes von Salix 
fragilis (Stammrinde) mit Glukosidzusatz. 



































a 1 Kt. 2 Kf. 
1Kt. 
Red.w.| Rea.w. |@lukosid| | Rea.w. |Slnkosidl x 
mg mg mg % mg mg % 
1. Extrakt allein. . . | 40,8 5,68 — —| 6,40 — —| — 
2. +10 mg Salicin . 34,48 12,00 6,32 1100| — — —| — 
3. +20 Salicin . 36,48 16,80 11,12 | 89} 17,92 | 11,52 | 92 0 
4. 10 mg Salicin allein 17,31 (6,28) 6,18 — 5,76 |92 0 
theoreti- 
scher Wert 


Je 25 ccm eines wässerigen Extraktes der Stammrinde wurden 
einmal ohne Zusatz, zum andern mit Zusatz von 10 und 20 mg Salicin 
einer Emulsinhydrolyse unterworfen, ebenso 25 cem der Salicinlésung 
allein. Nach der Hydrolyse wurden die Reduktionswerte ohne vor- 
herige Kohlebehandlung bestimmt, was bei dem fast farblosem Extrakt 
der Stammrinde möglich ist. Aus den erhaltenen Werten ist nichts 


Planta Bd. 21. 44 
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abzulesen (Spalte a). Alle méglichen reduzierenden Nichtzucker werden 
aber adsorbiert, wenn die Hydrolysate einmal und zweimal mit Kohle 
filtriert werden. Dies beweist die Vergärung von 3 und 4 nach der 1. Kohle- 
behandlung. Es verschwindet jede reduzierende Wirkung nach der Ver- 
gärung. Alle reduzierenden nichtzuckerartigen Substanzen sind entfernt. 
Die Kohle erweist sich hier als ein sehr brauchbares Reinigungsmittel für 
Extrakte und Hydrolysate und wird deshalb methodisch wichtig. Wir 
finden Ausbeuten von 89—100% Glukose des angewandten Glukosides 
in der reinen Lösung und im Extrakt; damit ist innerhalb erträglicher 
Fehlergrenzen die Gewähr gegeben, daß wir in Extrakten von Salix fragilis 
den Glukosidzucker durch Emulsin spaltbarer Glukoside bestimm n können. 
Nach WEHMER ist nur Salicin in Saliz fragilis enthalten. 

Auf ähnliche Weise wurden Aesculinzusätze in Extrakten von Aesculus 
bestimmt. Dabei ergaben sich, wie Tabelle 5 zeigt, für Aesculin aber nicht 
100%ige Ausbeuten, sondern nur bis zu 82% im Durchschnitt, so daß 


Tabelle 5. 
Emulsinhydrolysen von Aesculus-Extrakten mit Aesculinzusatz. 




















> W. d 
aa Late] Cat | Antone 

mg mg mg % 

Aesculus carnea, Zweigrinde . . . . . — 4,00 — — 
5 6,00 2, 84 

10 7,92 3,92 82 

Aesculus carnéa, Blätter. . . . . . . —_ 0,10 E= — 
5 2,02 1,92 81 

10 3,86 3,76 79 

Aesculus Hippocastanum, Zweigrinde 5,28 — ne 
2,5 6,16 0,98 82 


wir diesen Wert als Grenzwert der Ausbeute ansehen müssen. Die eigent- 
lichen Glukosidzuckerwerte werden auf dieser Grundlage rechnerisch er- 
mittelt. Dies ist freilich keine ganz gelungene Lösung, doch wurden bei 
den Untersuchungen in der folgenden Arbeit so klare Ergebnisse er- 
zielt, daß dieses rechnerische Verfahren berechtigt erscheint. 

Die Emulsinhydrolyse wurde in folgender Weise ausgeführt: Zu 25 ccm der 
Lösung bzw. des wässerigen Extraktes wurden 5—10 ccm einer Emulsinauf- 
schwemmung gegeben. Die Aufschwemmung enthielt meist 50 mg Emulsin Merck 
in 50 com 1 m Acetatpuffer px 4,4 oder in Aqua destillata. Im letzteren Falle 
wurden dem Ansatz 5 ccm des gleichen Puffers zugegeben. Dazu kamen mehrere 
Tropfen Toluol. Die Hydrolyse in ERLENMEYER-Kolben von 200 cem wurde im 
Thermostaten bei 37° 24 Stunden durchgeführt. Anschließend wurde mit 10%iger 
Kalilauge neutralisiert, kurz aufgekocht oder sofort die Kohlefiltration durch- 


Nach der Arbeit von OPARIN und Kurssanow über die Inaktivierung 
von Fermenten durch Gerbstoffe bestand die Möglichkeit, daß in den 
Ansätzen die Emulsinwirkung gehemmt ist. Untersuchungen ergaben, 
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daß ein Peptonzusatz zur Aufhebung der fermenthemmenden Gerbstoff- 
wirkung unnötig ist, wenn nur genügend Fermentpräparat im Ansatz 
vorhanden ist. Hierbei wird zwar ein Teil des Fermentes der Gerbstoff- 
fällung dienen, doch dürfte dies dem Zusatz eines weiteren Fremdkörpers 
zum Extrakt vorzuziehen sein, um so mehr als sich das Emulsinpräparat 
durch geringen Reduktionswert und auch fast völlige Adsorbierbarkeit 
an Kohle auszeichnet. 

Mit obigen Untersuchungen ist eine Methode ausgearbeitet, die im 
Bereich der Konzentrationen, wie sie für die Mikrobestimmungen der 
K.H. nach HAGEDORN und JENSEN und LEHMANN erfaßbar sind, auch 
den Glukosidzucker des Aesculins und Salicins quantitativ zu bestimmen 
ermöglicht. Es ergibt sich damit die Möglichkeit, im Rahmen von K.H.- 
Untersuchungen, aber natürlich auch ohne diese Verknüpfung, diese 
Glukoside zu bestimmen in so geringen Materialmengen, wie sie für 
physiologische Untersuchungen oft aus praktischen Gründen nur zur 
Verfügung stehen. Mag es auch für einzelne Glukoside einfachere Methoden 
geben, wie sie etwa KLEIN und LinsER für Aesculin ausgearbeitet haben, 
so wird hiermit doch gleich ein Komplex biochemisch und auch physio- 
logisch nahestehender Glukoside, wie er sich in manchen Objekten findet, 
in einem Zuge erfaßt. Ist doch anzunehmen, daß alle mit Emulsin spalt- 
baren Glukoside mit ähnlichem Aglukon in einem Objekt den gleichen 
physiologischen Gesetzen unterliegen, wie z. B. Arbutin und Methyl- 
arbutin in Pirus. 


2. Die Auswirkung der Kohlebehandlung auf die Zucker. 

Die Entfärbung der Extrakte zur Ermöglichung einer guten Titration 
und auch die Entfernung der Glukoside erfordern größere Kohlemengen. 
Wie verhalten sich aber in diesem Falle die Zucker? Ich gelangte zu 
anderen Ergebnissen als LEHMANN (a. a. O., S. 636), der eine Adsorption 
bis höchstens 1% der angewandten Zuckermenge feststellte. Wahrschein- 
lich hat er wesentlich weniger Kohle und zufällig gerade solche pflanz- 
lichen Substrate verwandt, die sich mit dieser schon völlig entfärben 
lassen. Jedenfalls bekam ich im Gegensatz zu LEHMANN auch nach 
gründlichem heißem Auswaschen der Reinigungskohle stets wesentliche 
Adsorptionswerte für fast alle Zucker, wie die Tabellen 6 und 7 zeigen. 
Damit war eine neue Schwierigkeit entstanden, die eine Überarbeitung 
der Methode gebot. 

a) Die Bestimmung der Monosen. 

Tabelle 6 zeigt, daß Glukose bei nicht zu starker Kohlebehandlung 
doch noch bis zu 9% adsorbiert wird. Wir werden deshalb bei der Aus- 
wertung von Analysen pflanzlicher Extrakte, die mehr oder minder 
viel Kohle zur Entfärbung erfordern, stets dieses Fehlers eingedenk 
sein müssen. Nach ZUCKERKANDL und MESSINER-KLEBERMASS wirken 
Aminoverbindungen, also auch Aminosäuren, oxydierend auf Glukose 

44* 
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Tabelle 6. 
Adsorption von Glukose, Fruktose, Saccharose an Carbo med. 








Kohle- 
Menge menge Red.w. v 
in | Konz. ins- erlust 
25 com PA gesamt ù — —# = durch Kf. 
Je me me | + 
Glukose 10 0,4 2 100 | Acetatpuffer | 9,55 4 
4,1 
2 0,08 2 100 E 1,86 7 
5 0,2 2 300 rn 4,55 9 
Pu 9,2 
2,5 | 0,1 3 700 — 1,84 27 
5 0,2 3 200 | Maltose 5 mg | 3,98 20 
Glukose + 5 0,2 2 200 4 
, — ‚52 9,6 
Hydrochinon 5 02) mul ue 
Glukose 
bezogen 
Fruktose . . . . 5 0,2 2 200 u 4,42 12 
Saccharose . . .| 5 0,2 2 200 — 1,20 77 























in Gegenwart von Tierkohle bei längerem Erhitzen allerdings erst bei 
hohen Konzentrationen und Temperaturen. In Gegenwart von Glyko- 
koll, das auf das HAGEDoRN-JENSENsche System keine reduzierende 
Wirkung ausübt, und von Pepton in meinen Ansätzen etwa entsprechen- 
den Konzentrationen werden die Glukoseverluste bei der Kohlefiltration 
nicht vergrößert. Höhere Werte als in Tabelle 6 sind aus der größeren 
Kohlemenge zu erklären. Eine Veränderung des adsorbierten Zuckers 
erfolgt nicht, sondern dieser wird durch Äther wieder völlig eluiert. 
Die Handhabung der Elution wird später dargestellt (S. 667). Es liegt 
kein Grund für die Annahme eines andersartigen Verhaltens anderer 
Zucker vor. 

Im Pflanzenextrakt muß für die einwandfreie Monosenbestimmung 
noch die vorherige Entfernung der Maltose gefordert werden, da diese 
sonst mit 71% ihres Reduktionswertes erscheint. Eine vorherige HCI- 
Hydrolyse ist, wie unten noch begründet wird, nicht statthaft. Es muß 
demnach versucht werden, mit Kohle die Maltose völlig zu entfernen, 
so daß der Extrakt wirklich nur. noch Monosen und Pentosen enthält. 
Die Gegenwart der nichtreduzierenden Saccharose stört nicht, so daß 
damit endlich die einwandfreie Bestimmung der Monosen gewährleistet 
erscheint. In Verfolgung von Adsorptionsversuchen mit Zucker nach 
KoLTtHorr, sowie Rona und MICHAELIS, gelang denn auch die praktisch 
völlige Beseitigung der Maltose mit Kohle aus der Lösung (Tabelle 7). 
Zunächst wurde versucht, mit möglichst kleinen Kohlemengen auszu- 
kommen, da ja auch die anderen Zucker um so mehr adsorbiert werden, 
je mehr Kohle in die Lösung gelangt. Bei einer Variation des py reiner 
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Tabelle7. Adsorption von Maltose an Kohle (Carbo med. Merck). 



































Maltose Zusätze Kt. Nach Kf. 
ins- A 
me Konz. me Konz. stacti gesamt Red.W. Al en res my à 
"lee "lee mg mg % 
10 0,4 = —— - 2 100 — 89 
5 0,2 a= u — 2 200 0,20 94,4 
5 0,2 — ee — 3 200 0,13 96,4 
5 0,2 Glukose 5 0,2 3 200 3,98 100 M. 
20 Gl. 
5 0,2 Aesculin 5 0,2 3 200 0,59 83 M. 
Aesculin total 
5 0,2 Aesculin 5 0,2 2 200 0,60 83 M. 
Aesculin total 
5 0,2 |Hydrochinon| 5 0,2 2 200 0,48 86,5 M. 
Hydrochinon total 


Lésungen mit Phosphatpuffer gelang es aber nicht, eine klare Beziehung 
zwischen Adsorptionsgröße und Wasserstoffionenkonzentration aufzu- 
finden. 

Auch KoLTHorr hatte keinen Einfluß des py bei seinen Versuchen 
feststellen können. So mußte denn die Anwendung großer Kohlemengen 
in Kauf genommen werden. Die in Tabelle 7 angegebenen Prozentzahlen 
sind auf den Eigenreduktionswert der Maltose von 71% bezogen, so daß 
in Wirklichkeit ein noch geringerer Prozentsatz derselben im Filtrat 
verbleibt. Gemische mit Glukose, Aesculin, Hydrochinon verhalten 
sich nicht wesentlich anders. Zwar ist die Adsorption der Maltose etwas 
geringer, doch ist auch hier praktisch ein größerer Anteil adsorbiert, 
da wahrscheinlich das Glukosid nicht völlig adsorbiert ist. Außerdem 
liegt bei 2 Versuchen.nur zweifache Kohlefiltration vor. In Tabelle 2 
ist auch noch ein Versuch über die Adsorption der Glukose neben Aesculin 
angeführt, der sehr geringe Glukoseverluste aufweist. Wir müssen 
annehmen, daß im Pflanzenextrakt bei Gegenwart von Farbstoffen und 
anderen leicht adsorbierbaren Körpern vielfach die Monosenverluste 
durch Verdrängung sinken, freilich dann die Maltose auch nicht restlos 
entfernt werden kann. Doch wird ein Ausgleich dadurch geschaffen sein, 
daß ein geringer Prozentsatz von Monosen an der Kohle hängen bleibt 
und so die Fehler sich gegenseitig eliminieren. Jedenfalls müssen wir 
lieber Fehler bis zu 10% in Rechnung setzen, die aber die Methode 
nicht unbrauchbar machen, solange man sich dessen bei der Bewertung 
der Analysenergebnisse bewußt ist. Wir haben endlich ein Verfahren, aus 
einem Gemisch von Monosen und Maltose diese Gruppe praktisch zu 
trennen. Die Vorteile für die weitere Praxis sind leicht einzusehen. 

Die Filtration mit Kohle geschieht auf folgende Weise: 25 cem Lösung oder 
Extrakt werden dreimal im ERLENMEYER-Kolben mit etwa 100—200 mg Carbo med. 
Merck (mit Salzsäure gereinigt) versetzt, gut durchgeschüttelt, aufgekocht, durch 
zwei Deltafilter, die gut gewaschen sein müssen, abgesaugt und heiß nachgewaschen. 
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Es wurde schon einmal erwähnt, daß die Kohlemenge nach dem Objekt verschieden 
zu bemessen ist. Selbstverständlich sind für aliquote Mengen des gleichen Extraktes 
stets entsprechende Dosen zu verwenden. Die Filtrate sind meist schon nach der 
ersten Filtration farblos, in diesem Falle sind die folgenden mit entsprechend 
geringerer Kohlemenge durchzuführen. 

b) Die Bestimmung der Maliose. 

KoLTHoFF, sowie Rona und MicHAELISs untersuchten schon die Ver- 
drängung adsorbierter Zucker durch verschiedene Agenzien. Ich versuchte 
zunächst die Befreiung an Kohle adsorbierter Maltose mit Eisessig, Äther 
und Aceton. Die Kohle wurde mit Wasser aufgenommen und das be- 
treffende Elutionsmittel zugefügt und gut geschüttelt. Die Filtrate gaben 
vielversprechende Ausbeuten. Äther ist am ehesten brauchbar für unsere 
Zwecke. Denn Eisessig ist als starke Säure für nicht ganz eisenfreie Kohle 
sehr gefährlich und erschwert durch die große Salzmengen einführende 
Neutralisation die Bestimmung der Restreduktion. Aceton entweicht nicht 
so gut aus dem wässerigen Gemisch wie Äther. Die Versuche mit Äther 
erbrachten befriedigende Ergebnisse, wenn man sich mit einer Ausbeute 
von etwa 85% der Eigenreduktion begnügt, wie auch nach Versuchen an 
Pflanzenextrakten mit Maltosezusatz erforderlich ist (Tabellen 8 und 9). 


Tabelle 8. Ätherelutionen der Zucker und Glukoside. 











S | Eluierte Menge Ge- 

Kt Dierte Menge L in % derlin % der — 

* | Menge limFiltrat| xtach Sdsor- | Gesamt-| beute 

mg mg % mg Menge | Menge | 4% 

er 15 3 3,42 4 3 3,14 92 + 92 
« .| 5 00 M. 

Glukose . | 5, | | +57 (Ci) 3 1 208 | 00 3Gl| — 

Saccharose .| 5 2 3,80 23 2 3,65 96 73 96 

Aesculin . .|5 2 — oo 2 0,14 -- 3 — 

Maltose . .15 

" 3 = = 3 3,00 — 85 — 
Aesculin . .| 5 (Malt.) 

Hydrochinon| 2,5 | 2 7,42 1 2 0,70 9 9 = 

Arbutin . .|5 2 3,74 4 2 3 59 56 60 

Salicin . . .| 5 2 2,98 5 2 2,00 67 64 = 


























Tabelle 9. Ausbeuten zusätzlicher Maltose aus Aesculus-Extrakten. 























Red.W. des 
* Flitrate Red.W. des Eluats Zusatz 
Zweigrinde janMal- Anteil pi 
tose des goren Zucker 
Zuckers| 

mg mg % mg mg mg mg % 

Aesculus carnea — 15,4 | — 3,41 | 2,50 | 0,95 — — 
10 5,45 3 110,08 | 2,50 | 7,58 | 6,67 | 94+ 3=97% 
Aesculus carnea — | 0,00 | — 2,18 | 2,16 | 0,02 | — — ; 
5 0,58 16 x 2,16 | 2,86 | 2,84 | 80+16—96% 

Aesculus Hippoc.| — = 2,00| — = — — 

5 = E= 4,88| — — | 2,88 81 
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Die Elution der Maltose gestaltet sich wie folgt: Die mehrfache Filtration der 
Extrakte mit Kohle geschieht durch zwei Deltafilter. Filter und Kohle werden 
mit 30 ccm Aqua dest. gut geschüttelt, dann 5 ccm Äther dazu gegeben, schließlich 
wird kräftig durchgeschüttelt und über zwei neue Deltafilter abgesaugt. Filter und 
Rückstand werden noch zweimal in gleicher Weise behandelt. Es läßt sich leider nicht 
vermeiden, daß die Elutionsmasse nach jeder Filtration um zwei neue Filter zunimmt. 
Auch hier muß eine Blindbestimmung nebenherlaufen, die aber selten Reduktions- 
werte ergibt. Die in der Saugflasche gesammelten Filtrate werden in ein weites 
Becherglas gebracht und bleiben im kochenden Wasserbad, bis der Äther völlig 
ausgetrieben und die stark verdünnte Elutionsflüssigkeit gleichzeitig eingedampft ist. 

Auch die anderen Zucker und die Glukoside mußten natürlich auf 
ihre Ablösbarkeit untersucht werden (Tabelle 8). Glukose und Saccharose 
werden leicht abgelöst. Saccharose stört im Eluat nicht, freilich ist die 
Säurehydrolyse auf Maltose dann nicht statthaft, die nach Testversuchen 
schon an sich nicht zu empfehlen ist. Die etwa eluierte Glukose kann 
dagegen die Ergebnisse trüben. Ist nämlich mehr Glukose als Maltose 
im Extrakt, dann wird bei 10%iger Adsorption der Glukose diese im 
Eluat auch den größeren Anteil des Reduktionswertes ausmachen. Über- 
steigt aber der Reduktionswert des Eluates 10% der bei der Anfangs- 
reduktion gefundenen Monosen, so ist mit der Anwesenheit von Maltose 
zu rechnen. Die Eluate enthalten auch einige andere störende Körper. 
Aber bei den zahlreich durchgeführten Eluaten von Adsorptionskohle 
pflanzlicher Extrakte wurde nur in seltenen Fällen eine Färbung beobachtet, 
so daß die Lösungen ohne weitere Behandlung filtriert werden können. 

Die Glukoside verhalten sich bei der Ätherbehandlung verschieden. 
Aesculin wird praktisch nicht eluiert, Arbutin und Salicin lösen sich leicht 
ab, letzteres stört aber nicht in der Lösung. Hydrochinon haftet gut. 

Wir sehen, daß das Eluat einer besonderen Behandlung bedarf, wenn 
die Maltose in ihrer vollen Reduktion bestimmt werden soll. Zur dazu 
nötigen Hydrolyse dürfen nur spezifische Agenzien, hier Maltase, ver- 
wendet werden, während Säure auch Saccharose und sonstige Beimeng- 
ungen spalten und Fruktose zerstören würde. Takadiastase enthält zwar 
Maltase, ist aber als ein ziemlich komplexes Fermentgemisch in den 
meisten Fällen nicht brauchbar. Bliebe die Anwendung einer reinen 
Maltase, die zur Zeit käuflich nicht zu haben ist. Ich versuchte ein Maltin- 
präparat und eine aus Trockenhefe genau nach Angaben von KRIEBLE 
und Mitarbeitern hergestellte Maltase. Doch gaben die Hydrolysever- 
suche keine brauchbaren Ergebnisse. Einmal waren die Blindwerte 
viel zu hoch und führten unerträgliche Fehlermöglichkeiten ein, zum 
andern aber kann das zymatische System der Extrakte nicht ausgeschaltet 
werden, so daß durch vorhandene Zymase die Zucker verarbeitet werden 
und die Reduktionswerte zu klein ausfallen. Die gleiche Schwierigkeit 
würde bei einem Präparat bestehen, das aus einem maltasehaltigen 
Bacterium coli-Stamm gewonnen werden könnte (Karstrém). Ich konnte 
demnach kein geeignetes Maltasepräparat auftreiben. In Fällen, in denen 
die Hydrolyse der Maltose unentbehrlich ist, eignet sich Takadiastase 
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am ehesten. Doch sei auf die Arbeit von Hatano über die Spaltung ver- 
schiedener 8-Glukoside durch Takadiastase verwiesen. Da manche 
Glukoside auch eluiert werden, so würden hier Fehlerquellen aufgetan. 
Ich selbst verzichtete auf besondere Behandlung der Eluate und nahm den 
nach Abzug der durch Vergärung bestimmten Restreduktion erhaltenen 
Wert als Maltose an. Der volle Wert wird durch Berechnung ermittelt. 

c) Die Bestimmung der Saccharose. 

Aus der starken Adsorption der Saccharose an die Kohle müssen auch 
Folgerungen für deren Bestimmung gezogen werden. Es ist am einfachsten, 
die 5- Min.-Salzsäurehydrolyse an einem Teil des rohen Extraktes durch- 
zuführen. Nach Tabelle 10 bleibt die Ausbeute innerhalb der Fehler- 
grenzen und es entstehen keine methodischen Schwierigkeiten. Nach der 
Säureeinwirkung wird der Extrakt neutralisiert und genau der gleichen 
Kohlebehandlung unterworfen wie die unbehandelte aliquote Menge. 
Der Reduktionswert, der den Monosen entspricht, muß vom Hydrolysat 
in Abzug gebracht werden. Die Differenz ergibt die Menge der Saccharose 
in Glukose ausgedrückt. 

Die unspezifische Salzsäurehydrolyse der Saccharose bewirkt bei den 
meisten Glukosiden, darunter Aesculin und Salicin, keine wesentliche 
Reduktionserhöhung mit Ausnahme von Amygdalin und Saponin 
(Tabelle 1). Nach der 5-Min.-HCl-Einwirkung ist keine Veränderung im 
Verhalten des Aesculins gegenüber der Adsorptionskohle festzustellen. 
Demnach ist bei einer Reihe von Glukosiden die 5-Min.-HCI-Hydrolyse auf 


Tabelle 10. 5-Min.-HCl-Hydrolyse vor Kf. eines Aesculus-Extraktes bei 
Zusatz von Saccharose. 








Zusatz Red.W. Vergoren | Zusatz allein | Ausbeute 
mg % 
— 5,60 0,00 ra és 
5 10,65 0,0 5,05 96 














Saccharose in Pflanzenextrakten unbedenklich anwendbar. Man kann 
natürlich bei Notwendigkeit der spezifischen Saccharosehydrolyse auch 
Invertase (Präparat Schuchardt) verwenden, die nach eigenen Versuchen 
auf Aesculin und Salicin nicht wirkt und wohl auch andere Glukoside 
intakt läßt. 

Praktischer ist die schneller durchführbare Salzsäurehydrolyse, nach- 
dem es mir gelungen ist, eine Schwierigkeit bei der Vergärung dieser 
Fraktion zu beheben. Damit kommen wir zur Bestimmung der Rest- 
reduktion. 

d) Die Bestimmung der Restreduktion. 

Sie ist, wie schon eingangs betont, unentbehrlich, mindestens in einem 
Testversuch. Da nun einmal die K.H-.Bestimmungen nicht auf deren 
spezifischer Erfassung beruhen, muß auf möglichst vielseitige Weise 
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der Stérungsbereich eingeengt werden. Deshalb bleibt die biologische 
Methode auch ein Bestandteil des Verfahrens, trotz griindlicher Reinigung 
der Extrakte mit Kohle. In den Tabellen 11 und 12 sind Versuche iiber 
die reinigende Wirkung der Kohlefiltration auf die Extrakte angegeben. 
Auffällig ist die große Verminderung der Restreduktion durch die Kohle- 
behandlung besonders bei Salix (Tabelle 11). Tabelle 12 bringt Bei- 
spiele verschiedener Pflanzen, die eine Übereinstimmung innerhalb der 
Fehlergrenzen zeigen zwischen dem Kohlefiltratwert und dem um die 
Restreduktion reduzierten Wert ohne Kohlebehandlung. Tabelle 13 zeigt 
die Größenordnung der Restreduktion verschiedenster Pflanzen. Es 
gibt demnach Pflanzen, die wir im Hinblick auf die Zuckerbestimmungs- 


Tabelle 11. Saliz fragilis 3. Reduktionen vor und nach Kohlebehandlung. 
Auf 1g Frischgewicht. 


























Reduktion ohne Reduktion nach 
Salix fragilis jede Behandlung Kohlebehandlung 
vergoren vergoren 
mg mg mg mg 
Halb entfaltete Knospen 27. 4.31 27,41 2,45 
ohne Knosp pp 17,64 0,00 
9,77 2,45 
60,90 IR 2,11 
Stammrinde ohne Borke 41,10 | 0,00 
19,80 2,11 








methode als sauber bezeichnen können, was sich auch meist in einem 
geringen Farbstoffgehalt des Extraktes kundtut, und solche, an dessen 
Reduktionswert ein hoher Prozentsatz Nichtzucker beteiligt ist. 
Gleichzeitig zeigen Tabelle 13 und die beiden vorhergehenden, daß die 
Restreduktion nach der 5-Min.-HCl-Hydrolyse zurückgeht — Ausnahmen 
sind auch beobachtet worden — und bei vielen ganz verschwindet. 
Hierauf ist besonderes Augenmerk zu lenken. Die reduzierenden 



































Tabelle 12. 
Reduktionen vor und nach Kohlebehandlung. Auf 1g Frischgewicht. 
N 5 
Ohne Kohle | Nach Koble- À 1... 4 
vergoren vergoren 
mg mg mg mg mg 
Ozalis Deppei 7,1 24,8 
Zwiebeln im Eisschrank gelagert 4,4 4,8 
26. 2. 31 2,7 2,1 20,0 
Asarum euro, 11,0 | 29,4 | 
Rhizom aus iland 6,9 0,0 
26. 2. 31 4,1 3,8 29,4 
Bryohyllum calycinum 28 a6 
8,2 0,0 
aus Gewächshaus és bet 
26. 2. 31 abends 3,4 CL 9,6 
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Tabelle 13. Die Restreduktion nach Kohlebehandlung vor und nach 
der 5-Min.-HCl-Hydrolyse. Auf 1g Frischgewicht. 
































Anfangsreduktion Nach 5 Min. HCl-Hydrolyse 
Br al. Abnahme ver- nn ver- Remodubtion 
zwischen 16 und 17 Uhr goren jan der Gesamt- goren jan der Gesamt - 
reduktion reduktion 

mg mg % mg mg % 
Oxalis Deppei.... - 16,0 0,0 0 16,0 | 0,0 0 
Acer insigne . . . . . . 4,6 0,0 0 8,9 | 0,0 0 
Chenopodium Bon. Henr 6,8 0,0 0 13,0 | 0,9 0 
Beta vulgaris . . . .. 27,2 0,0 0 28,0 | 0,0 0 
p< mnt age an 1,5 0,5 33 2,0 | 0,0 0 
P ium peltatum 8,8 1,3 15 10,3 | 0,0 0 
jum macrorrhizon . | 27,2 | 12,4 46 20,8 | 0,0 0 
Acer negundo ..... 5,8 3,0 52 12,3 | 1,3 11 
Atriplez hortensis 1, 1,5 100 2,2 1,9 86 


Nichtzucker verlieren durch die Säureeinwirkung entweder ihr Reduktions- 
vermögen oder werden nur besser adsorbiert. Es läßt sich leider nicht 
nachprüfen, ob diese Substanzen erst bei der Hefebehandlung ihre redu- 
zierende Wirkung verlieren, etwa durch Resorption — dann wäre eine 
Fehlerquelle gegeben —, oder schon bei der HCI-Einwirkung allein. 
Hydrochinon wird von Hefe nicht adsorbiert oder verändert, wie ein 
Versuch lehrte. Ähnliche Körper werden ihren Reduktionswert auch beim 
Vergären behalten. 

Bei der Anwendung der vorliegenden Zuckerbestimmungsmethode 
auf Salix und Aesculus in der folgenden Arbeit wurde aber immer wieder 
die Erfahrung gemacht, daß Restreduktionen auftreten. Fast regel- 
mäßig ist dies bei den Eluaten und Stärkebestimmungen der Fall, wo 
nach scharfer Hydrolyse die Restreduktionen sehr hohe Prozentsätze 
der Gesamtwerte ausmachen. Die Vergärung der Extrakte und die 
Bestimmung der Restreduktion lohnt sich demnach trotz der Erweiterung 
und Erschwerung des Analysenganges, weil oft durch Kohle nicht be- 
seitigte Fehlerquellen auf diesem Wege ausgeschaltet werden können. 

Die Vergärung nach der Salzsäurehydrolyse. Die Salzsäure, die im 
Hydrolysat in einer Konzentration von 2% vorliegt, muß vor der Reduk- 
tionsbestimmung neutralisiert werden. LEHMANN nimmt hierzu Natron- 
lauge; das entstehende Kochsalz verhindert jedoch eine vollständige 
Vergärung. Bei beabsichtigter Bestimmung der Restreduktion schlägt 
er vor, Schwefelsäure zur Hydrolyse zu benutzen, die mit Barytlauge 
leicht wieder beseitigt werden kann. Uns erscheint das Verfahren für 
Reihenversuche lästig und von größtem Nachteile. Denn die Verlängerung 
der Analyse gefährdet den Zucker. Bei der Filtration wird das Material 
verdünnt, was vor allem bei der Vergärung sich ungünstig auswirkt. 
Das Kochsalz, besonders wohl die Na-Ionen scheinen auf die Aktivität 
der lebenden Hefe hemmend zu wirken, es liegt also eine physiologische 
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Störung vor. Mit einem Gemisch von Kalilauge und Calciumlauge, in dem 
Kalium- und Caleiumionen als Antagonisten sich entgiften, können 
die Hydrolysate gärfähig gemacht werden. 

In der Praxis wird demnach so verfahren: Nach der 5-Min.-Salzsäurehydrolyse 
werden die Lösungen auf Eis gekühlt, mit 10 com Ca(OH),-Lösung 0,05 n versetzt 
und schließlich mit 10%iger Kalilauge völlig neutralisiert. Der Umschlag ist an 
einem kleinen Stück Lackmuspapier zu erkennen. Gute Dienste leisten dabei die 
natürlichen Farbstoffe der Extrakte, die meist noch vor dem Umschlagspunkt des 
Lackmus sich verfärben oder sichtbar werden. Mehrere Kontrollversuche mit 
reinen Lösungen ergaben vollständige Vergärungen der Hydrolysate. 

Entgegen der Angabe Lenmanns, daß der bei Ansätzen mit Takadiastase 
und Emulsin verwendete Acetatpuffer die Hefegärung nicht schädige, fand ich 
große Gärhemmungen, die auf die hohe H-Ic k tration zurückzuführen sind. 
Deshalb wurden die Ansätze vor dem Kohlefiltrat mit Kalilauge neutralisiert. 
Auf Zugabe von Caleiumionen kann verzichtet werden, da das Natriumion des 
Natriumacetats entgiftend wirkt. Bei allen Vergärungen wurde die Hefeaufschwem- 
mung nicht in Leitungswasser hergestellt, sondern in n/15-Phosphatpuffer vom 
Pu 6,8, um möglichst gleichmäßige Bedingungen in Reihenversuchen zu schaffen und 
ungenaue Neutralisation unschädlich zu machen. Zur Aufschwemmung gelangten 
10 g abgesaugte, gut gewaschene Unterhefe auf 100 ccm Phosphatpuffer. 10 ccm 
davon kamen auf 25cem Extrakt. Natürlich ist stets ein Blindwert der Hefe in 
entsprechender Gestaltung der Versuchsbedingungen parallel zu führen. Für die 
Vergärung nach der Emulsinhydrolyse wird der Emulsinblindwert benutzt. Die 
Erfahrung, daß mit Trockenhefe wesentlich ungünstigere Ergebnisse erzielt werden, 
meist sogar eine Bestimmung unmöglich war, wurde bestätigt. 


e) Zur Stärkebestimmung. 

Bei der Stärkebesti ng wurde die Arbeitsweise LEHMANNs innegehalten, 
doch schloß sich der Takadiastasehydrolyse nach Absaugen von den unlöslichen 
Rückständen eine 16stündige HCl-Hydrolyse (2%) an. Nach Neutralisation wurde 
einmal oder bei noch nicht entfärbten Lösungen ein weiteres Mal mit Kohle be- 
handelt und vom Filtrat Gesamt- und Restreduktion bestimmt. 








3. Kurze Darlegung des gesamten Arbeitsganges bei gesonderter Bestimmung 
der einzelnen Zucker. 

Der wässrige Extrakt wird in aliquote Mengen a, b, c geteilt. 

a) Wird sogleich einem scharfen Kohlefiltrat unterworfen zur Bestimmung 
der Monosen aus der Differenz zwischen seiner Anfangs- und Restreduktion. 

b) Wird nach einer 5-Min.-Salzsäurehydrolyse und nach Neutralisation ebenso 
mit Kohle filtriert. Nach Abzug der eigenen Restreduktion bekommen wir einen 
um die Saccharosemenge — in Glukose ausgedrückt — vergrößerten Wert der 
Monosen. 

c) Dient zur Bestimmung des Glukosidzuckers, indem mit ihm eine Emulsin- 
hydrolyse vor der Filtration angestellt wird. Nach Abzug der eigenen Restreduktion 
und der Monosen erhalten wir den Wert des Glukosidzuckers. 

a’) Die Kohle von a wird mit Äther mehrere Male behandelt. Aus den Eluaten 
wird der Maltosewert bestimmt. Auch hier ist die eigene Restreduktion abzuziehen. 


4. Gesamt-K .H.- Bestimmungen. 
Die Schwierigkeiten einer Totalbestimmung bestehen in dem verschiedenen 
Verhalten der K.H. gegenüber den Hydrolysationsmitteln. Der Aufschluß der 
Maltose zur vollen Reduktion erfordert scharfe HCl-Hydrolyse, die Salzsäure 
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spaltet aber unter den betreffenden Kautelen auch Hemizellulosen und Hexosane 


und umgänglich nötig. 
Der Rückstand wird mit dem üblichen Verfahren zur Stärkebestimmung behandelt. 
Das Filtrat wird einer 5-Min.-HCl-Hydrolyse unterworfen und nach Neutralisation 
mit Kohle dreifach filtriert. Dieses Filtrat dient einer Gesamt- und Restreduktions- 
bestimmung, deren Differenz den Wert für Monosen plus Saccharose angibt. Die 
Maltose wird aus dem Eluat der Filtrationskohle bestimmt. Zur Bestimmung des 
Glukosidzuckers empfiehlt es sich, in einem gesonderten Teil des Extraktes die 
Emulsinhydrolyse unter den oben besprochenen Kautelen durchzuführen. Es wird 
bei diesem Arbeitsgang kaum etwas gegenüber dem einer getrennten Bestimmung der 
Zucker gespart. 

5. Die Bestimmung der Zucker im Gärverfahren. 

Trotz der erfolgreichen Ausarbeitung der Reduktionsmethode durch 
LEHMANN und in dieser Arbeit ist das Gärverfahren für manche Unter- 
suchungszwecke, vor allem bei Gesamt-K.H.-Bestimmungen, die im 
Reduktionsverfahren sehr viel Zeit erfordern, dienlicher, da in einem 
Ansatz sämtliche gärfähigen Zucker bestimmt werden und Störungen 
durch andere reduzierende Substanzen wegfallen. Auch wurde gefunden, 
daß die 5-Min.-HCl-Hydrolyse bei manchen Objekten die Restreduktion 
beeinflußt und so- fehlerhafte Saccharosewerte verursachen kann. Bei 
diesen Pflanzen muß im Reduktionsverfahren mit Invertase gearbeitet. 
werden, bei Gesamt-K.H.-Bestimmung empfiehlt sich das Gärverfahren. 

Der Nachteil des Verfahrens besteht in der Erfordernis größerer 
Zuckerkonzentration und damit größerer Mengen pflanzlichen Ausgangs- 
materials. Z.B. brauchte KUELEMANS zur Bestimmung der Lösungen 
Zuckerkonzentrationen von 3—4%. Der Gehalt der Pflanzenextrakte 
an sonst nebensächlichen Körpern, die auf lebende Hefe oder auch schon 
auf die Zymase oder die CO,-Abscheidung störend wirken können, ist 
nicht immer ausgeschlossen. Man muß also bei einer biologischen Methode 
mit Fehlern rechnen, deren Störungsbereich nicht ohne weiteres zu 
übersehen ist. Deshalb muß bei jedem Pflanzenextrakt durch Zucker- 
zusätze die Anwendbarkeit geprüft werden. 

Es folgt die Beschreibung einer Methode, wie sie am hiesigen Institut 
oft verwendet wird, und die WoLr schon in den Grundzügen darstellte. 
Ich bearbeitete sie noch auf ihre Leistungsfähigkeit gegenüber Maltose 
und Saccharose, eine Leistungssteigerung und eine Verkleinerung des 
Hefeblindwertes. 

a) Verfahren mit lebender Hefe. 

In vieler Hinsicht erschien es zweckmäßig, Frischhefe zu verwenden, 
da diese sehr rasch mit der CO,-Ausscheidung einsetzt. Um möglichst 
geringe Zuckerkonzentrationen für diese Methode noch bestimmbar zu 
machen, mußte die Eigengärung der Hefe selbst herabgedrückt werden, 
so daß der abzuziehende Blindwert und damit die Fehlergrenze ver- 
kleinert werden. Zu diesem Zwecke wurde die von der Riebeckbrauerei, 
Leipzig-Reudnitz, schon ausgewaschene Unterhefe besonders vorbehandelt. 
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Sie wurde zunächst abgesaugt, in n/15-Phosphatpuffer vom px 6,8 aufgenommen 
und 1 Stunde mit der Maschine geschüttelt, darauf wieder abgesaugt, in Puffer 
aufgenommen und im Thermostaten bei 30° 24 Stunden unter mehrmaligem Auf- 
schütteln gelassen, danach dekantiert, neu aufgeschwemmt und abgesaugt. Von 
dieser Hefe wurden zum Gäransatz je 500 mg benutzt. 100 mg Glukose in 50 com 

destillata und 10 com der Hefeaufschwemmung in Puffer waren im Ansatz. 
Vorgelegt wurden zwei Röhren mit je 50 com n/20-Barytlauge. Während der Gär- 
zeit wird ständig CO,-freie Luft durch das Gärgut geleitet. Der Blasenstrom war so 
reguliert, daß die Gärungskohlensäure fast völlig schon im ersten Barytrohr absorbiert 
werden konnte. Nach der Gärzeit von 2—6 Stunden bei 37° wurden 5 com 25%ige 
H,SO, in die Gärröhren eingesaugt, um die Kohlensäure aus der Gärflüssigkeit 
völlig auszutreiben, und der Saugstrom noch genügende Zeit weiter unterhalten. 


wrote as nn it 500 
ae ” : a x ukose mi mg 
Garzeit beträgt die erfaßte gehungerter Frischhefe bei 37° vergoren. 
CO,-Menge iiber 90% des 








gebotenen Zuckeräquiva-  Garzeit | Absolute | Prozen- Hefe- biindwerte 
lentes (Tabelle 14). Durch grungenlin mg ©0,| "beute lin me GO,| Gemmt- 
starke Schwankungen der ae 
Hefeblindwerte scheint die , 

Ausbeute nach 4 Stunden 3 | 3535 | ae | 3% ; 
zu hoch, nach 5 Stunden 4 47,52 98 1,32 3 
zu gering zu sein. Höhere ; 22 2 See ” 














Blindwerte treten auf, 
wenn ein Gemisch von HCl und CaCl, zugesetzt wird, das den Gär- 
ansatz unter gleiche Versuchsbedingungen bringt wie nach einer HCI- 
Hydrolyse. Auch geht hier die Gärung wesentlich langsamer vor sich, 
und es werden in 6 Stunden nur 90% Ausbeute erreicht. Da aber mit 
salzhaltigen Gäransätzen kaum zu rechnen ist, denn eine Säurehydrolyse 
der biologisch wichtigen Zucker vor der Vergärung ist unnötig, wurde 
dies nicht weiter verfolgt. Es ist bei der CO,-Bestimmung durch Frisch- 
hefevergärung aber zu fordern, daß man neben den Extrakten eine 
Glukoselésung und einen Blindwert mit ansetzt, möglichst auch für die 
einzelnen Gärzeiten. 

Einige Untersuchungen über Verbesserung der Ausbeute durch 
Gärungsaktivatoren führten zu Ergebnissen ohne praktische Bedeutung. 
Alle diese Aktivatoren bewirken vor allem eine anfängliche Steigerung 
der Gärtätigkeit, im Endeffekt aber kommen sie normalen Gäransätzen 
bestenfalls gleich. 

b) Verfahren mit Trockenhefe. 

Nach den Ergebnissen von WerzeL über die Acetaldehydwirkung 
auf die Induktionszeit konnte man sich viel von einer Beschränkung 
der an sich langen Gärzeit bei Trockenhefe versprechen. Große Vorteile 
sind die Möglichkeit einer genauen Dosierung der Trockenhefe und die 
Gewähr eines einheitlichen Materials für viele Versuche. Die Werte der 
Eigengärung werden durch eine Vorbehandlung der Hefe herabgedrückt 
und halten sich ziemlich konstant. 
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Tabelle 15. Die Vergärung verschiedener Zucker mit und ohne 
in % der zu 











am2 | An.73 | An.74 | An.76 | An. 76 Ae 
Gärzeit | pre A Glukose Maltose | Glukose mit Acet- 
im pass best mit Acet- | mit Acet-| mit Acet- | mit Acet- | mit Acet- | “aidehyd 
— mit Tolaol| mit Tofuol | mit Tolaol | mit Tefaol| mit Toluol Per 
2 144 | 722 | 902 | — = = in 
3 23,1 90,2 101,8 — 95,5 96,2 92 
4 92,5 95,5 113,6 68,5 105,0 108 — 
5 121,0 88,4 — ‘| 719 — — 104 


























Vorbehandlung bei den Analysen 78, 80, 84, 93 (Tabelle 15): Die Frischhefe 
wurde zuerst in n/15-Phosphatpuffer Pu 6,8 aufgenommen, bestimmte Zeiten unter 
oftmaligem Schütteln im Thermostaten bei 37° ausgegoren und dann abegsaugt. 
Die Trockenhefe wurde auf die übliche Weise aus Riebeck-Unterhefe hergestellt. 
Zum Gäransatz genügen 500 mg Trockenhefe bei einem Gärraum von 30 cem. 
Die Gärflüssigkeit setzt sich zusammen aus 10 ccm der zu bestimmenden Zucker- 
lösung, 10ccm Hefekochsaft und 10 ccm n/15-Phosphatpuffer vom Px 6,8. Die 
Vergärung erfolgt bei 37° unter Aufschütteln in Abständen von 10 Min. Nach 
pes um Gärzeit wurden 5 ccm 25 %ige H,SO, zugegeben und dann erst Luft 

. Ohne Kochsaft wurde eine CO,-Ausscheidung nicht erzielt. Die 
aa Versuche wurden mit Zuckerkonzentrationen von 0,5%, in seltenen Fällen 
von 1%, angesetzt, bei 10 com Ansatz sind dies 50 bzw. 100 mg Zucker, die 24,4 
bzw. 48,8 mg CO, liefern. 

Analysen 72 und 73 zeigen ganz deutlich, daß der Acetaldehyd unter 
sonst gleichen Bedingungen die Gärzeit verkürzt, und der Hauptteil 
schon nach 2 Stunden vergoren ist. Freilich ergibt sich im Endeffekt 
nicht soviel Unterschied, wie man von dem schnellen Gäranstieg zunächst 
erwartet. Verwiesen sei auf die für Gärungen typischen Kurven von 
Wotr (a.a.O. 8.584), die durch weitere Beispiele vermehrt werden 
könnten. Der Acetaldehyd wird als letztes in einer Verdünnung 1 : 10 
zum Gäransatz zugefügt. 

Auch Saccharose wird gut verarbeitet, Maltose schlecht (Tabelle 15). 
Maltosehaltige Extrakte erfordern demnach eine längere Gärzeit. Auch 
hydrolysierte Glukoside werden gut vergoren, die Aglukone hemmen 
nicht (Analyse 84). Das Arbutin war in diesem Versuch nur zu 67% 
gespalten. Unter den Glukosiden selbst wurde Arbutin nicht verarbeitet, 
Amygdalin gab in 4 Stunden eine 41 % , in 6 Stunden eine 48% des Glukosid- 
zuckers entsprechende Ausbeute von CO,. Hefe vermag offenbar ziemlich 
leicht eine Glukose aus dem Amygdalin herauszuspalten, was auf Anwesen- 
heit einer B-Glukosidase schließen läßt. Untersuchungen mit Mazerations- 
saft nach LEBEDEW zeigten, daß die Wirksamkeit des Saftes für unsere 
Zwecke nicht genügt. 

C. Zusammenfassung. 

Die grundsätzlichen Mängel der Reduktionsmethoden bestehen in 

ihrer unspezifischen Reaktionsweise, doch lassen sich die Fehler durch 
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Zusätze mit Trockenhefe verschiedener Vorbehandlung 
erwartenden Menge. 





























An. 80 Glukose An. 84 Hydrolysierte An. 93 
geh efe Glukoside 6 Stunden gehungert 
in Stunden 
; Ww . Amy&- | Arbutin | Glukose |Sacch Maltose 
74 106 89 94 52 100 100 — 
am — 94 91 60 — 65 
6 Stunden 74 














Kohlefiltration und Vergärung weitgehend verringern. Das Filtrieren 
über Kohle erwies sich wiederum als ein wichtiges Mittel zur Trennung 
einzelner Zuckerarten. Durch die völlige Adsorption der Glukoside und 
der Maltose lassen sich die Monosen einwandfrei bestimmen. Eine 
exakte Bestimmung des Zuckeranteils verschiedener Glukoside, besonders 
von Aesculin und Salicin, wurde nach Emulsinhydrolyse und Entfernen 
der Aglukone durch Kohle ermöglicht. Die Maltose kann mit Äther von 
der Kohle befreit und im Eluat bestimmt werden. An Versuchen über 
die Wirkung der 5-Min.-HCI-Hydrolyse der Saecharose auf die Glukoside 
und Extrakte wird die Anwendbarkeit der Methode dargetan, die Fehler- 
möglichkeiten werden besprochen. Die Gärfähigkeit salzhaltiger Extrakte, 
wie sie nach der 5-Min.-HCl-Hydrolyse vorliegen, wird durch Neutralisation 
mit antagonistischen Ionen wesentlich erleichtert. Die Notwendigkeit 
der Bestimmung der Restreduktion wird durch umfangreiches Versuchs- 
material erwiesen. 

Es ist somit eine Methode ausgearbeitet, die eine Bestimmung der 
wesentlichen Zuckerarten einschließlich des Glukosidzuckers aus Pflanzen- 
extrakten unter strenger Berücksichtigung gegenseitiger Störungs- 
möglichkeiten und sonstiger Fehlerquellen gestattet. Für manche Zwecke 
mag die K.H.-Bestimmung aus der Gärungskohlensäure geeigneter 
erscheinen. Hierfür werden Möglichkeiten, allerdings bei etwas höheren 
Zuckerkonzentrationen, gezeigt. 


D. Schlußbemerkung. 

Wenn hier auch die biologisch wichtigsten Hexosen, bei LEHMANN 
ferner die Pentosen, berücksichtigt sind, so sind damit doch noch nicht 
alle einschlägigen Körper erschöpft. Dahin gehört die Hemizellulose, 
die nach von Körösy als Reserveform assimilierten Kohlenstoffs an 
Stelle der Stärke treten kann und auch im Protoplasma abgelagert 
wird (MALHOTRA). Die neuesten Untersuchungen von SCHLUBACH mit 
FLORSHEIM und mit Knoop über natürliche Polylävane, wie die von 
DE Cuenac über die Zucker der Gramineen stellen uns vor neue metho- 
dische Aufgaben, vor deren Lösung solche Pflanzen von der Untersuchung 
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mit den üblichen Methoden noch ausgeschlossen bleiben. In jedem 
Falle muß deren Anwendbarkeit auf eine bestimmte Pflanze immer 
zuvor geprüft werden. 


Herrn Prof. Dr. RusLanp und Herrn Prof. Dr. Kart Werzeı 
bin ich für wohlwollende Förderung und Beratung zu größtem Danke 
verpflichtet. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Leipzig.) 


ZUR PHYSIOLOGISCHEN BEDEUTUNG DER GLUKOSIDE 
IN AESCULUS UND SALIX IM RAHMEN DER ÜBRIGEN 
KOHLEHYDRATE. 

Von 
GERHARD KERSTAN. 


Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 13. Januar 1934.) 


A. Problemstellung. 

Durch die von uns ausgearbeitete Methode zur Bestimmung des 
Glukosidzuckers von Aesculin und Salicin neben den übrigen Kohle- 
hydraten! (Kerstan 1934) ergibt sich endlich die Möglichkeit, das 
Glukosidproblem wenigstens vom Zucker aus in Verbindung mit dem 
ihm zugehörenden Stoffwechselgebiet einer Untersuchung zu unter- 
werfen. Denn neben einer Unzahl.rein statistischer Untersuchungen 
über das Vorkommen der Glukoside stehen wenige Arbeiten mit physio- 
logischer Fragestellung. Ihre Ergebnisse werden überdies durch die 
unzulängliche methodische Grundlage stark beeinträchtigt (WEEVERS 
1904). Beachtlicher scheint eine spätere Veröffentlichung (1910) des- 
selben Autors, auf die im Verlauf der Arbeit noch zurückzukommen 
sein wird. Aussichtsreicher sind Untersuchungen an Glukosiden mit 
besonderen, ihre quantitative Erfassung erleichternden Eigenschaften. 
KEN und Linssr (1930 und 1932) benutzen die Fluoreszenz des Aesculins 
zum Versuch einer quantitativen Bestimmung dieses Glukosids und einer 
Aufrollung der Glukosidfrage vom physiologischen Standpunkt aus, 
wozu aber Vergleiche mit dem Ausmaß anderer Stoffumsetzungen, die 
mit ihr im Zusammenhang stehen, leider fehlen. 

Die Glukoside als Paarlinge eines Zuckers mit einem aromatischen 
Körper werden mindestens in zweifacher Beziehung zum Stoffwechsel- 
geschehen stehen. Der Angriff der Untersuchungen kann daher einmal 
vom K.H.-Stoffwechsel ausgehen und die hier obwaltenden Beziehungen 
aufdecken, oder er faßt das Problem von der Seite der Aglukone. Ich 
glaube nicht, daß man von dieser Seite aus das Problem unter einheitlich 
physiologischen Gesichtspunkten wird betrachten können. Dazu ist 
eben die Verschiedenheit der Aglukone doch zu groß, und entsprechend 
wird auch ihre physiologische Rolle wechseln. Man denke nur an Phenol- 
glukoside, Flavenole, Anthozyanine, Saponine usw. Wenn es ein ein- 
heitliches Glukosidproblem geben sollte, so nur in bezug auf den Gluko- 
sidzucker. Deshalb soll von dieser Seite in Verknüpfung mit dem K.H.- 
Stoffwechsel zunächst einmal die Speicherfrage untersucht werden. Die 


1 Kohlehydrate hinfort nur als K.H. geschrieben. 
Planta Bd. 21. 45 
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starke Stoffmobilisation beim Austreiben der Bäume wird vor allem 
beobachtet werden müssen, da die Samen von Aesculus nach WEHMER 
kein Glukosid enthalten. Die Rinde als glukosidreichstes Organ verliert 
dabei beträchtliche K.H.-Mengen. Der Anteil des Glukosidzuckers am 
Gesamt-K.H.-Gehalt bei Rinde, aber auch Holz und Knospen, sowie das 
Ausmaß der Mobilisierung tun uns seine physiologische Bedeutung kund. 
An ausgewachsenen Blättern und Zweigen werden noch Probleme an- 
geschnitten, die weitere Beziehungen zwischen Glukosid- und K.H.- 
Stoffwechsel betreffen. Methodisch bedingt ist die Notwendigkeit einer 
Auswahl geeigneter Untersuchungsobjekte, womöglich mit nur einem 
oder wenigen, hinsichtlich der Adsorption an Kohle sich gleichartig ver- 
haltenden Glukosiden. WEHMER gibt für Salix fragilis nur Salicin an, 
für Aesculus in der Rinde Aesculin und Fraxin, in den Blättern neben 
Aesculin Querzitrin. Letzteres wird aber nicht durch Emulsin gespalten 
(BERGMANN und GIERTH). Die in diesen beiden Pflanzen vorkommenden 
Glukoside — Fraxin ist dem Aesculin nahe verwandt — entsprechen den 
methodischen Voraussetzungen. 


B. Experimenteller Teil. 

Methodisches. Das bei Frischverarbeitung in Wasser oder bei Konservierung in 
Alkohol durch Kochen abgetötete Material wurde stets, im letzteren Falle nach 
Eindampfen im Vakuum, mit Wasser nach gutem Zerkleinern dreifach extrahiert. 
Große Schleimmengen, die nicht selten die Filtration unmöglich machten, erforderten 
ein pm Die Aufarbeitung der Extrakte hat binnen 1 Woche zu erfolgen. 

wurde das Frischgewicht angenommen, das trotz mancher 
Mangel und Ablehnung durch verschiedene Autoren (GOUWENTAK, KLEIN und 
Laser 1932) mir am günstigsten erschien (vgl. auch Moruzs 1931). Die Be- 
stimmung des Resttrockengewichtes nach Extraktion der löslichen K.H. und 
Stärkehydrolyse, wie es neuerdings angewandt wird (VassıLsew), wurde nicht vor- 
genommen, da sie aus technischen Gründen nicht durchführbar ist. Die zur Fil- 
tration des Extraktes benutzten Deltafilter müssen bekanntlich zur Starkebestim- 
mung beim Material verbleiben (LEHMANN). Bei diesem Mitführen im Analysen- 
gang zerfallen die Filter aber bald und sind nicht mehr vom pflanzlichen Rückstand 
zu trennen. Da aber diese Filter im Gewicht sehr unregelmäßig sind, ist eine Be- 
stimmung des Trockengewichtes 

Es ist nicht anzunehmen, daß das Frischgewicht der Zweigrinde so starken 
Schwankungen ausgesetzt ist, daß hierdurch meine Ergebnisse getrübt sein könnten. 
Beim isolierten Blattmaterial ist vor und nach dem Versuch gewogen worden, so 
daß eine Kontrolle vorliegt. Es ergeben sich Schwankungen bis zu 5% 


1. Untersuchungen über das Austreiben bei Aesculus. 
a) Zweigrinde. 
Es wurde die Zweigrinde von Zweigspitzen, die sich in den beiden voraus- 
Jahren entwickelt hatten, zu den Untersuchungen verwendet. In ver- 
schiedenen Zeitabständen wurden schöne kräftige Zweige, etwa 20 cm lang, die 
möglichst gleichartig beschaffen waren, von einem mittelalten kräftigen Baum ab- 
genommen. Die erste Abnahme erfolgte im Februar bei noch völliger Winterruhe, 
die nächste erst Anfang April, als die Knospen zu schwellen begannen. Die Knospen- 
schuppen hatten sich etwas gestreckt, so daß die grüne Basis sichtbar wurde. Durch 
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kühle Witterung trat dann wieder Stillstand in der Entwicklung ein, so daß erst 
Mitte April die Schuppen sich öffneten. Nun wurde während der Entfaltung 
der jungen Blätter in kürzeren Abständen Material entnommen. Schließlich wurde 
noch eine Entnahme gemacht, nachdem die Blätter ausgewachsen und voll 
assimilationsfähig waren. Die Entnahme richtete sich also nicht nach bestimmten 
Daten, sondern nach charakteristischen Entfaltungszuständen. 


Betrachten wir die in Tabelle 1 dargestellten Analysenergebnisse, die 
sich in Abb. 1 als Kurvenbild wiederspiegeln. 


Tabelle 1. Aesculus Hippocastanum. Analysen der Zweigrinde 
beim natürlichen Austreiben. 



































Frisch Auf 1 g Frischgewicht 
Nr. Zweigrinde Datum | 8° Pape Mo- |Saccha-| a=. Stark 
7 zucker| Me | rose | Zucker Tr 
g mg | mg | mz | mg | mg 
1 Winterruhe 12.2.32 | 4,5 | 7,19 | 8,84 | 15,26] 6,64| 1,69 
2 | Beginn os ar "ni 6.4.32 | 5,1 | 7,32 | 2,27 |11,37| 4,77 | 5,23 
ec 
3 | Knospenschu durcb- | 16.4.32 | 5,6 | 6,93 | 2,11 | 10,75| 5,15| 0,14 
one sag 
4 | Beginn der peer re rep 21. 4.521 9,0 | 6,36 | 1,50 | 8,90| 4,77 | 1,41 
5 Blättchen entfaltet 23.4.32 | 7,8 | 4,81 | 1,85 | 7,38| 4,47 | 0,21 
6 Blatter entfaltet 25. 4.32] 7,5 | 7,29 | 0,88 | 7,07| 4,46 | 1,10 
7 Blatter entfaltet 28. 4.32] 3,7 | 6,65 | 1,59 | 5,71) 4,98) — 
8 | Blätter ausgewachsen | 10. 5. 32 | 4,2 | 4,72 | 8,25 | 21,75/ 11,55) — 


Im Zustand der winterlichen Ruhe herrscht in der Zweigrinde ein 
groBer Zuckerreichtum ; Monosen, Maltose und vor allem Saccharose sind 
in reichlicher Menge vorhanden, während der Stärkegehalt sehr gering ist. 
An Glukosidzucker finden sich etwas über 7 mg in 1 g Frischgewicht, das 
sind 18% des gesamten K.H.-Gehaltes von 39,62 mg. 

Beim Beginn des Austreibens (Tabelle 1: 2) ist zunächst einmal 
bemerkenswert der steile Abfall des Monosenwertes von 8,84 auf 2,27 mg, 
das sind fast 75% Verlust, dem ein ziemlich starker Anstieg des Stärke- 
gehaltes von 1,69 auf 5,23 mg gegenübersteht, was den Anschauungen 
über Stärkerückbildung aus Zucker bei höherer Temperatur in Zucker- 
bäumen entspräche. Nicht so groß sind die Abnahmen der Saccharose 
und Maltose, die aber auch noch 5,76 mg betragen, so daß im ganzen 
12,33 mg Zucker umgewandelt wurden. Nach Abzug der entstandenen 
Stärke ergibt sich, daß 8,79 mg Zucker aus der Rinde verschwunden sind. 
Das sind schon 25% der vorhandenen K.H. ohne den Glukosidzucker. 
Ganz im Gegensatz zu allen untersuchten K.H. verhält sich aber das Glukosid 
komstant. Es wird anscheinend von den tiefgreifenden Umwälzungen, die 
sicher auf allen Stoffwechselgebieten vor sich gehen, nicht berührt. 

Beim weiteren Austreiben bis zur völligen Blattentfaltung sinken die 
Monosen auf das lebenswichtige Minimum herab. Der eluierte Zucker 
bleibt auf einer Höhe zwischen 4 und 5mg. Die Stärke verschwindet 
praktisch ganz, und zwar schon zwischen der 2. und 3. Untersuchung, so 
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daß K.H. nur noch als Saccharose vorliegt. Ihre Werte sinken auch 
stetig mit fortschreitender Entwicklung der jungen Triebe scheinbar ganz 
gemäß des Verbrauches und nicht zugunsten anderer K.H. Dieses 
Disaccharid scheint, wie auch andere Versuche noch zeigen werden, den 
größten Schwankungen ausgesetzt zu sein (vgl. OnsLow). 
Überraschend ist im Vergleich zu dem weitgehenden K.H.-Schwund 
das Verhalten des Glukosides. Es bleibt im Endeffekt ganz auf dem 
25 alten Stand. Zwar nehmen die 
Werte zunächst etwas ab, aber 
ganz unvergleichlich weniger als 
die K.H. Nur zwischen der 4. und 
5. Untersuchung ist der Glukosid- 
zucker zu 50% am K.H.-Verlust 
beteiligt, um aber gleich darauf 
wieder auf die alte Héhe anzu- 
steigen. Mit Ausnahme dieses einen 
Abfalles, der nur 1,55 mg = 24% 
betragt, liegen die Zahlen sicherlich 
innerhalb der individuellen Schwan- 
kungen im Glukosidgehalt der ein- 
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“ TN zelnen Zweige. Ziehen wir noch die 
\ Bilanz zwischen den Werten vor 
a und nach dem Austreiben : Monosen 

UL -- und Stärke sind praktisch ganz ver- 

. \ schwunden. Sie betrugen zusammen 

/ Ve etwa 10 mg. Die Saccharose nimmt 

/ : von 15,26 auf 5,71 mg ab, also um 
\- etwa 70%. Nur die eluierbaren 

any FT Sow Zucker halten sich nach einem ersten 
gc Ten rg Verlust von 1,9 mg auf einer Höhe 


von nicht ganz 5 mg. Von den ins- 
gesamt 32 mg K.H. werden 20 mg verbraucht, während das Glukosid 
überhaupt nicht angegriffen wird, so daß schließlich der Glukosidzucker 
den Höchstwert aller Fraktionen darstellt. Interessant ist die Analyse 
der Zweigrinde eines Zweiges mit völlig entwickelten Jungtrieben (8). 
Die Assimilationsfähigkeit der Blätter ermöglicht eine neuerliche Zucker- 
anreicherung, die sich im Emporschnellen der Zuckerwerte ausdrückt. 
Trotz der deutlichen Glukosidabnahme wird man hier nicht mehr von einer 
Inanspruchnahme als K.H.-Reserve sprechen können. 

Aus den Befunden der ersten Versuchsreihe ergeben sich schon große 
Zweifel an der Bedeutung des Glukosides als wesentlicher K.H.-Reserve. 
Denn trotz steilen Abfalles aller Zucker in der ersten Periode des Austreibens 
bleibt das Glukosid fast völlig erhalten. Aber auch im weiteren Verlauf der 
Triebentwicklung bleibt das Glukosid in der Rinde liegen, während über 
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60% der K.H. verschwinden. Demnach scheint das Glukosid bei der um- 
fassenden Mobilisation aller Reserven im Organismus nicht nur nicht 
gespalten, sondern auch als Ganzes nicht abgeleitet zu werden. Allerdings 
könnte eingewendet werden, daß ein Glukosidstrom von zunächst ziem- 
lich gleichbleibender Konzentration aus den älteren Teilen des Baumes 
durch die Zweige fließt, während die Zucker in diesem Strome schon teil- 
weise aufgebraucht sind. Es mußte daher an isolierten Zweigen geprüft 
werden, wie sich die K.H. und das Glukosid ohne die Möglichkeit einer 
Zufuhr von unten verhalten. Zuvor will ich aber noch Analysen bringen, 
die sich mit dem Holz der Zweige und den ansitzenden Knospen befaßten. 

Die Ergebnisse dieses Versuches dürfen auch als ein Beleg für die 
Brauchbarkeit und Zuverlässigkeit der von uns ausgearbeiteten Methode 
angesprochen werden. 

b) Holz. 

Vom Holz mit Mark wurden nur 2 Proben analysiert, die den Zweig- 
rinden 4 und 6 entsprechen. Wir finden im Holz (Tabelle 2: 8, 9) wesent- 
lich weniger Glukosidzucker, aber auch weniger andere K.H., was nicht 
verwunderlich ist nach älteren Untersuchungen (zit. bei WEHMER) und 
nach KLEIN und LinsER (1932), deren Fluoreszenzbilder sehr anschaulich 
die Verteilung im Zweig vor Augen führen. In dem untersuchten Zeit- 
abschnitt nimmt der Glukosidzucker bei einem 50%igen Schwund der 
Zucker um 30% ab, also wesentlich stärker als zur gleichen Zeit in der 
Zweigrinde. Da der absolute Verbrauch von 1/,mg Glukosidzucker 
gering ist und diese 2 Analysen kaum genügen, sollen Schlüsse daraus 
nicht gezogen werden. 


Tabelle 2. Aesculus Hippocastanum. Knospen beim Austreiben am Baum. 








Hungerversuch. 
N Auf 1 g Frischgewicht 
Nr. Datum wicht > + Mo- |Saccha-| Fu Stärke 


ierter 
zucker! nosen | rose Zucker 
g mg mg mg mg mg 





1 Winterruhe 12.2.32 | 2,5 | 4,18 |22,95|47,85| 50,2); — 
1700 

2 | Beginn des Austreibens, | 2. 4. 32 | 10,1 | 2,04 | 6,37| 6,27| 1,13| — 
Knospen dick go 

3 | Beginn des Austreibens, | 5. 4.32 | 13,9 | 0,34 | 4,50] 3,46) 0,18) — 
Knospen dick gee 

4 | Knospenschuppen durch- | 16. 4. 32 | 14,15 | 0,06 | 4,28 | 10,00} 0,97] 0,98 
brochen 12 


5 | Knospe am Zweig verdun-| 16. 4. bis} 9,1 | 0,33 | 0,64! 0,55| 0,77) 0,27 
kelt, Blattchen entfaltet | 23. 4. 32 
6 | Knospenschuppen allein | 25. 4.32] 2,0 | 1,90 | 9,18] 3,72) 1,63) — 
von entfalteter Tempe. 1700 
7 | Entsprechende Triebac 25. 4.321 7,4 | 0,00 | 4,92| 3,53) 0,00; — 
und Blattstiele 1700 ; 
N Holz und Mark 21.4.32 | 9,0 | 1,53 | 0,89] 7,91) 2,90; — 
9 Holz und Mark 25.4.32 | 7,5 | 1,07 | 1,39} 3,89| 0,72) — 
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c) Knospen. 

Findet wirklich ein Transport des Glukosides nach den Knospen hin 
statt, so wäre es möglich, Glukosid dort vorzufinden, aber nur sofern es 
nicht hydrolysiert ist. Andernfalls versagt die Methode, und es müßte 
eine Anreicherung von Aglukon nachgewiesen werden. Die Bezugnahme 
bei austreibenden Knospen ist sehr schwierig, am besten ist es, auf die 
Zahl der Knospen zu beziehen, wenn vergleichbares Material vorliegt. Dies 
war bei meinen Versuchen nicht zu verwirklichen. So beziehe ich auf 
Frischgewicht. Eine Glukosidabnahme besagt freilich dann noch nicht 
einen Verbrauch, die absolute Menge braucht nur auf die vergrößerte 
Masse verteilt zu sein. Eine Bezugnahme auf die übrigen K.H. zeigt 
wenigstens den Anteil am K.H.-Gehalt. Wie wir nun in Tabelle 2: 1 
sehen, ist dieser verschwindend gegenüber dem riesigen Zuckervorrat 
in der ruhenden Knopse. Schon diese Tatsache macht das Glukosid als 
K.H.-Reserve bedeutungslos. Wenn dann im Laufe des Austreibens 
auch das Glukosid von 4,18 auf 0,06 mg abnimmt und selbst die Zucker 
sehr stark abnehmen, aber immer noch ein Vielfaches des Glukosidzuckers 
betragen, so bleibt es doch bei einem geringfügigen K.H.-Anfall durch 
die Glukosidspaltung, die sicherlich stattfindet. Das uns hier inter- 
essierende Verhältnis des Glukosids zu den K.H. ist so klein, daß der 
Glukosidzucker keinen nennenswerten physiologischen Wert nach seinem 
Freiwerden haben kann. 

Analyse 5 in Tabelle 2 sagt nur soviel über eine am Baum verdunkelte 
Knospe aus, daß Glukosid nur in geringer Menge vorhanden ist, die 
K.H.-Werte aber auch sehr niedrig liegen, obwohl die Zufuhr vom Zweig 
nicht unterbunden war. Anscheinend spielen Belichtung und Transpira- 
tion, die beide durch die Verdunkelungshülle beeinflußt waren, bei der 
Nährstoffzufuhr in die jungen Triebe eine große Rolle. 

Vergleichen wir noch Analyse 6 und 7, welche die Knospenschuppen 
und die dazugehörige Triebachse und die Blattstiele betreffen, so finden 
wir im Trieb kein Glukosid, in den Knospenschuppen aber einen Gluko- 
sidwert, der höher liegt als in dem vorhergehenden Stadium, selbst wenn 
er auf die ganze Knospe umgerechnet werden würde. Ich befinde mich 
auch hier in Übereinstimmung mit den Befunden von KLEIN und LINSER 
(1932, s. auch Nachtrag), die ebenfalls in der Knospe Glukosidverbrauch 
und in den Knospenschuppen zeitweise Glukosidanstieg beobachteten. 
In dieser Zeit wächst die grüne und sicher assimilationsfähige Basis, wie 
auch die hohen Zuckerwerte zeigen, und es entsteht wahrscheinlich parallel 
der Assimilation auch Glukosid, wie ich es bei den weiter unten dar- 
zustellenden Blattuntersuchungen fand. 

Die Knospen befinden sich also in einem merkwürdigen Gegensatz 
zur Zweigrinde. Da aber trotz des Glukosidverbrauches noch genügend 
K.H.-Vorräte in den Knospen vorhanden sind, kann man diesen nicht 
mit einem Zuckerbedarf begründen. 





_—_—_e “me - 
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Wenn wir die verschiedenen Teile eines in Winterruhe befindlichen 
Zweiges noch auf ihren Glukosidzuckergehalt vergleichen, so finden wir 
in der Zweigrinde 7,2 und in der Knospe 4,2 mg in 1 g Frischgewicht. 
Das Holz, das nur auf späteren Stadien untersucht wurde, enthält 
wesentlich weniger Glukosid als die Zweigrinde. Doch sind die Frisch- 
gewichte der Organe nicht ohne weiteres vergleichbar und deshalb auch 
nicht die Analysenergebnisse. 

d) Austreiben isolierter Zweige. 

Hier soll sich erweisen, ob die Konstanz des Glukosidspiegels beim 
Austreiben durch Zufuhr ausgehalten wurde oder nicht. Aufklärung 
geben uns Versuche mit abgeschnittenen Zweigen, die in Leitungswasser 
stehend sich weiterentwickelten. 

Die Versuche wurden alle im Südgewächshause des Institutes aufgestellt bei 
einer Temperatur von etwa 20°. Beim ersten Versuch war die Knospe gerade am 
Aufbrechen, als der Zweig abgeschnitten und verdunkelt wurde. Nach 7 Tagen 
wurde der Versuch abgebrochen, da die kümmerlich entwickelten Blätter vor dem 
Absterben standen. 

Die Analysenergebnisse der Zweigrinde in Tabelle 3: 1 und 2 zeigen 
uns einen fast völligen Verbrauch der K.H. Saccharose ist nicht mehr 
nachzuweisen, die Monosen sind auf ein Minimum gesunken, Stärke 
war schon in der Kontrolle abwesend, nur die eluierbaren Zucker halten 
sich besser. Es sind nur noch 4,38 mg K.H. insgesamt vorhanden im 
Gegensatz zu 18,25 mg K.H. im Kontrollzweig. Ganz anders nun das 
Glukosid, das nur zu 38% geschwunden ist, so daß die Menge des Gluko- 


Tabelle 3. Aesculus Hippocastanum. Hungerversuche mit austreibenden 
Zweigen. Gleichartige Zweige bei Beginn der Blättchenentfaltung 
vom Baum. Die Zweige standen in Leitungswasser 

im Südgewächshaus bei etwa 20°. 






































SL Auf 1 g Frischgewicht 
ge- |Gluko- sarcha.] Elu- 
Nr. Zweigrinde Datum ge . | Mo- |Saccha tr | Stark 
wicht | 844. | nosen | ose zarten, Stärke 
g mg mg mg mg mg 
1 | Kontrolle, Abnahme vom | 16. 4. 32 | 5,6 | 6,93 | 2,11 | 10,75 | 5,25 | 0,14 
Baum 
7 Tage verdunkelt 23. 4.32] 3,5 | 4,28 | 0,89 | 0,00 | 3,05 | 0,44 
3 | Kontrolle, Abnahme vom | 21. 4.32 | 9,0 | 6,39 | 1,50 | 8,90 | 4,77 | 1,41 
Baum 1100 
4 Vorjährige Rinde 20. 4. bis} 8,5 | 6,36 | 1,01 | 0,00 | 0,78 = 
5 Ältere Rinde 25. 4.321 2,8 | 5,99 | 1,03 | 0,00 | 1,23 - 
Zweig am Licht, Mittelwert: | 6,18 | 1,02 | 0,00 | 1,00 — 
6 Vorjährige Rinde 20. 4. bis! 6,1 | 5,66 | 0,65 | 0,00 | 0,00 - 
7 Altere Rinde 23.4.32| 6,4 | 6,14 | 0,59 | 0,00 | 0,00 | — 
Zweige verdunkelt, Mittelwert: | 5,90 | 0,62 | 0,00 | 0,00 | — 
8 Vorjährige Rinde 20. 4. bis! 9,2 | 5,99 | 0,41 | 0,00 | 0,00 | 0,67 
9 Altere Rinde 25. 4.32 | 3,3 | 6,00 | 1,02 | 0,00 | 2,75 _ 
Zweig verdunkelt, Mittelwert: | 6,00 | 0,72 | 0,00; — — 
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sidzuckers genau so groß wie die der übrigen K.H. zusammen geworden 
ist. Noch stärker sind die Gegensätze zwischen K.H.-Schwund und Gluko- 
sidkonstanz beim nächsten Versuch (Tabelle 3: 3—9). Die Knospen der 
Zweige waren hier schon im Beginn der Entfaltung und blieben 3 und 
5 Tage unter dem Dunkelsturz, nach 5 Tagen drohten sie abzusterben. 
Zum Vergleich standen Zweige am Licht, die zwar frischgrüne, aber 
nicht im geringsten den am Baum entwickelten an Größe und Stärke 
vergleichbare Blätter entfalteten. 

Die Kontrollwerte für die K.H. und das Glukosid weisen das gewohnte 
Bild auf, aber schon nach 3 Tagen ist in der Zweigrinde der verdunkelten 
Zweige (Tabelle 3: 6u. 7) der K.H.-Vorrat erschöpft. Gleiche Verhältnisse 
ergeben sich nach 5 Tagen Versuchszeit. Nicht wesentlich verschieden 
ist das Ergebnis mit einem am Lichte stehenden Zweig, dessen junge 
Blätter also Gelegenheit zur K.H.-Synthese haben. Auch hier wird die 
Rinde bis aufs letzte ausgesogen (Tabelle 3: 4u.5). Saccharose, der mengen- 
maBig ausschlaggebende und physiologisch sehr labile Zucker, ist auch 
hier nicht mehr vorhanden, nur je 1 mg an Monosen und eluierten Zuckern 
sind verblieben. Diesen 2 mg Zucker stehen aber noch 6,18 mg Glukosid- 
zucker gegenüber. Ebenso finden wir nach der Verdunkelung keine 
10% überschreitende Glukosidabnahme in der Zweigrinde, so daß prak- 
tisch von einer Konstanz gesprochen werden kann, während die Zucker 
ganz ausgewandert und aufgebraucht sind, so daß die Zweige nicht 
länger lebensfähig waren. Die Stärke, die im Anfangswert schon un- 
bedeutende Beträge aufwies, wurde meist nicht bestimmt. Versuch 8 in 
Tabelle 3 gibt uns die Gewißheit, daß dieses K.H. nicht ins Gewicht fällt. 

Bei der Analyse wurde die Zweigrinde in diesem Versuch in ein- und 
zweijährige getrennt, doch zeigten sich keine sonderlichen Verschieden- 
heiten im K.H.-Gehalt. Die Glukoside sind auch gleichmäßig verteilt, 
die eluierten Zucker sind in der zweijährigen Rinde vielleicht nicht so 
leicht zu mobilisieren. Diese Versuchsreihe ist ein Beweis dafür, daß die 
@lukoside sehr schlecht wandern, aber auch selbst bei K.H.-Mangel nicht 
hydrolisiert werden und daher als K.H.-Reserven nicht gewertet werden 
können. Denn selbst ein 38%iger Abbau des vorhandenen Glukosides in 
dem einen Versuch steht doch in keinem Verhältnis zur Totalerschöpfung 
der übrigen K.H.-Vorräte in allen anderen Versuchen. 

Diese Befunde stehen im Gegensatz zu den Ergebnissen von WEEVERS 
(1910) über das Verhalten des Arbutins, Methylarbutins und Salicins an 
Vaccinium Vitis idaea, Pirus communis und Salix purpurea, wo er beim 
Austreiben eine größere Glukosidabnahme fand. Da er nur Glukose als 
K.H. mitbestimmt, so werden bei ihm die sicher weit größeren K.H°- 
Verluste nicht offenbar. Interessant ist sein Befund bei Populus monili- 
fera, wo er auch die Saccharose bestimmt und tatsächlich einen sehr 
großen Verlust findet, dem eine ganz geringe Glukosidspaltung (Salicin) 
gegeniibersteht. Man hat also selbst in so nahestehenden Pflanzen wie 
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Salix und Populus Unterschiede in den Glukosidumsetzungen zu ver- 
zeichnen. Im Einklang befinden sich meine Ergebnisse mit denen von 
STEKELENBURG an Prunus Laurocerasus, der keine Blausäureabnahme 
beim Austreiben in den alten Pflanzenteilen fand. Er kann sich dabei 
auch auf ältere Autoren berufen (VERSCHAFFELT, ROSENTHALER). 

Die Wirkung des Warmbades. Die folgenden Versuche (Tabelle 4) 
bringen noch Werte für das eben erörterte Problem, führen aber darüber 
hinaus, indem die Wirkungen des Warmbades und verschiedener Er- 
nährung untersucht werden. Das Warmbad wurde ähnlich den Angaben 
von BORESCH ausgeführt. Die Zweige blieben 5 Stunden bei 32° voll- 
kommen untergetaucht. Diese Behandlung sollte hier zunächst dem 
praktischen Zwecke dienen, im Januar und Februar geschnittene Zweige 
schnell zum Treiben zu bringen, aber es sollte gleichzeitig das Verhalten 
des Glukosids beim Warmbad untersucht werden. Man ist ja bis heute 
noch nicht recht klar über das wirksame Prinzip all der Frühtreibe- 
verfahren mit Narkoticis oder Warmbad. Immerhin ist ein Zusammenhang 
mit der anaeroben Atmung wahrscheinlich, bei der Stoffwechselprodukte 
auftreten können, die ihrerseits die Mobilisierung der Reservestoffe 
in die Wege leiten. Man findet stets als Folge eine Aktivierung ver- 
schiedener Fermente (BORESCH, WINTERSTEIN). Es fragte sich nun, ob 
das Glukosid etwa bei dieser Behandlung hydrolysiert wird. Dafür liegen 
2 Versuche vor (Tabelle 4: 1, 2, 5, 6). Bei den K.H. gibt es Wert- 
verschiebungen zugunsten der Disaccharide auf Kosten der Monosen, doch 
scheinen auch noch aus anderen unkontrollierbaren K.H.-Quellen Zucker 
freizuwerden, denn der Gesamt-K.H.-Gehalt steigt an, bemerkenswerter- 
weise aber nicht auf Kosten des Glukosides, das sich ganz unverändert hält. 
Der niedrige Kontrollwert im ersten Versuch wird wohl auf einem Ana- 
lysenfehler beruhen. Nach dem zweiten Versuch (siehe auch Abb. 2: 1—2) 
bleibt das Glukosid im Warmbad stabil, während unter den K.H. 
beträchtliche Schwankungen auftreten, was neben dem praktischen 
Erfolg des Antreibens auch ein Beweis für die hinreichende physio- 
logische Wirkung des Warmbades ist. Das Warmbad setzt also kein 
Aglukon in Freiheit, so daß dieses als wirksamer Körper beim natürlichen 
und künstlichen Austreiben nicht in Frage kommt. 

Ernährungsversuche. Die frühgetriebenen Zweige wurden an der Basis 
sterilisiert und in sterile Lösungen von Glukose (5%) und Aesculetin 
gebracht. Nach 11 Tagen standen die verdunkelten Knospen kurz vor 
dem Aufbrechen. Der Versuch wurde abgebrochen. Im ersten Versuch 
(Tabelle 4) ergibt sich bei dem in Leitungswasser stehenden Zweig das 
gleiche Bild wie bei den Versuchen auf S. 683. Das Glukosid bleibt trotz 
starken K.H.-Schwundes weitgehend erhalten. Bei Glukoseernährung 
finden wir noch reichlich Zucker und sogar 2,1 mg Stärke. Ähnlich im 
zweiten Versuch (Tabelle 4: 5—10, Abb. 2—5: 3). Der in Leitungs- 
wasser stehende Zweig (Tabelle 4: 7, Abb. 2) zeigt natürlich starke 
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Tabelle 4. Aesculus carnea 1—4. Aesculus Hippocastanum 5—10. Wirkung des 
Warmbades und Ernährungsversuche frühgetriebener, 
verdunkelter Zweige. 





ice Auf 1 g Frischgewicht 
3 ge- |Gluko- Saccha| ‚Elu- 
Nr. Zweigrinde Datum | nt] sid- | Mo- rose | jerter | Starke 

ucker! 


se | mg | mg | me | mg | me 


1 | Kontrolle, Abnahme vom | 25. 1.32 | 6,3 | 1,47? 10,05 | 10,04 | 0,00 | 0,48 























morgens 
2 Nach Warmbad 32° 25.11.32} 6,7 4,17 | 8,77 | 17,07 | 2,53 | 1,15 
12 Stunden abends 
3 In Leitungswasser 15. 2.32] 2,8 | 5,07 | 0,00! 2,43] 0,13 | 0,51 
4 In Glukose, 5% 17. 2.32] 1,9 | 4,61 | 6,16| 9,36| 0,00 | 2,10 
5 | Kontrolle, Abnahme vom | 12.2.32 | 4,5 | 7,19 | 8,84 | 15,26) 6,64| 1,69 
Baum 1700 
6 Nach Warmbad 32° 13.2. 32} 3,0 | 7,24 | 4,53 | 17,20 | 12,40 | 1,47 
15:/, Stunden 9m 
7 Leitungswasser 13.2. bis! 4,2 | 5,14 | 1,56| 3,01] 2,53| 1,75 
17. 2. 32 
8 Glukose, 5% in 2,9 | 8,22 | 5,52 | 12,25 | 26,08 | 1,68 
Leitungs- 
wasser 
9 Aesculetin 17.2. bis] 3,5 | 5,46 | 1,20| 2,32] 2,72| 0,00 
24. 2. 32 
10 | Glukose, 5% ; Aesculetin | in der 3,3 | 5,22 | 3,70| 5,22| 9,45| 1,33 
entspre- 
chenden 
Nähr- 
lösung 














K.H.-Verluste der Zweigrinde. Die einzelnen Zuckerwerte sinken be- 
trächtlich unter den Glukosidwert, der aber auch von 7,2 auf 5,1 mg, 
also um 29%, zurückgeht. Die Abnahme steht aber in keinem Verhältnis 
zum K.H.-Verbrauch von 23 mg = 75%. 

Steht der Zweig in Glukoselösung (Abb. 3), so ist bei allen K.H. mit 
Ausnahme der Saccharose eine Aufwärtsbewegung zu verzeichnen. Es wird 
demnach reichlich Glukose aufgenommen. Die Saccharoseabnahme ist 
wesentlich geringer als im Leitungswasserversuch. Besonders stark steigt 
der eluierte Zucker an; aber auch beim Glukosidzucker finden wir eine 
Zunahme um | mg auf 8,2 mg, die freilich nahe bei der Fehlergrenze liegt. 
Wir können in diesem Versuch aber auch keine auffallende Glukosid- 
bildung beobachten. 

In der wegen seiner geringen Löslichkeit schwachen Aesculetin- 
lösung zeigen sich die gleichen Verhältnisse wie in Leitungswasser (Abb. 4). 
Das Glukosid nimmt nicht zu, ja sogar in gleichem Maße ab. Ob dies an 
einem Nichteindringen des Aglukons in den Zweig aus zellphysiologischen 
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Gründen oder an anderen Ursachen liegt, läßt sich ohne Aglukonbestim- 
mung nicht entscheiden. 

Auffällig ist der geringe Zuckergehalt des Zweiges, der in Glukose- 
Aesculetinlösung stand (Abb, 5). Es erfolgt ein merkbarer Abstieg aller 
Zucker, wenn auch nicht in dem Ausmaß wie in Leitungswasser oder 
Aesculetinlösung allein. Nur das Glukosid verhält sich ähnlich, es nimmt 


Zucker 


Leitungswasser Glukoselösung Aesculehinlösung 
Abb. 2. Abb. 3. Abb. 4. Abb. 5. 


Abb. 2—5. 1 vor, 2 nach dem Warmbad. mg | 8. 685. 
3 nach dem Ernährungsversuch. Erklärung im Text. 





auch hier ab. Dieser-Unterschied zum Glukoseversuch deutet auf einen, 
allerdings unerklärlichen, Einfluß des Aesculetins hin. 

Die vorstehenden Versuche bestätigen noch einmal die Bedeutungs- 
losigkeit der Glukoside als K.H.-Reserve. Die Glukosidwerte sind wenig 
verändert und in ihrem Kurvenverlauf der Wagrechten genähert, während 
die übrigen K.H. im Warmbad und bei verschiedener Ernährung mehr 
oder minder große Umsetzungen erfahren. Es ließ sich somit wahr- 
scheinlich machen, daß die Zufuhr von Aglukon bei austreibenden 
Zweigen auch bei guter K.H.-Ernährung sich nicht im Glukosidgehalt 
auswirkt. Diese Ergebnisse stehen im Gegensatz zu denen von CIAMICIAN 
und Ravenna, welche bei verschiedenen Pflanzen durch Hydrochinon- 
injektion die Arbutinbildung erzwungen haben. 


2. Untersuchungen an ausgewachsenen Pflanzenteilen, insbesondere an 
Blättern. 

Die Blätter als die Träger des Assimilationsapparates und als die 

Ausgangsstationen bei der Stoffleitung schienen mir aussichtsreiche 
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Versuchsobjekte zu sein, um wenigstens Anhaltspunkte fiir eine Entstehung 
der Glukoside, etwa im Zuge der Assimilation, zu finden. WEEVERS 
(1904, 1910) und neuerdings STEKELENBURG haben Schwankungen des 
Glukosidgehaltes in Blättern im Laufe eines Tages festgestellt. Für 
Phenolglukoside mußte dies aber nochmals untersucht werden, da 
Weevers’ Methode nicht befriedigt. 

a) Tägliche Schwankungen. 

Entgegen WEHMER, der für Aesculus nur durch Emulsin nichtspalt- 
bares Querzitrin angibt, und KLEIN und Lisser (1932) fand ich in Blättern 
stets nachweisbare Mengen von durch Emulsin spaltbarem Glukosid, 
wenn auch in wesentlich geringerer Menge als in der Rinde. Die 
Tabellen 5 und 6 bringen die Analysenergebnisse für das Blatt ohne 


Tabelle 5. Aesculus carnea. Glukosidschwankungen in Blättern am Baum. 
3.8.31. Warm, sonnig. Nacht zum 4.8. warm. 13. 8. 31. Meist bewölkt, mehrere 


Sonnenperioden. Regenschauer; je 4 Blättchenhälften. 











EI Auf 1 g Frischgewicht 

Datum Zeit gewicht 4 ‘| Monosen | Stärke 
g mg mg mg 
3. 8. 31 20% 3,3 1,45 1,05 6,19 
4.8.31 400 1,6 0,57 0,96 2,21 
13. 8. 31 gis 1,3 0, 1,15 4,32 
12% 1,4 1,56 1,09 4,99 
16% 1,4 2,01 1,08 7,99 
1945 1,5 1,44 1,81 7,03 

















Mittelrippe. Es wurden zu bestimmten Zeiten mehrere Blättchen- (Aes- 
culus) oder Blatthälften (Salix) entlang der Mittelrippe von am Baum 
verbleibenden Blättern abgeschnitten, so daß gut vergleichbares Ana- 
lysenmaterial vorlag. Durch alle Versuche finden wir die längst bekannte 
Tatsache bestätigt, daß im Laufe des Tages Stärke und Saccharose zu- 
nehmen und bei Nacht abgeleitet werden. Die Geringfügigkeit des 
Monosengehaltes, die sich in vielen Pflanzen und unter verschiedenen 
physiologischen Bedingungen findet (vgl. OnsLow), läßt die geringe 
Eignung dieses Zuckers als Speicherform erkennen. 

Während wir bei den vorhergehenden Versuchen an austreibenden 
Organen doch stets auch bei lebhaften K.H.-Umsetzungen meist keine 
solche des Glukosides feststellen konnten, ist tagesperiodisch eine auf- 
fallende Parallelität zwischen den K.H.- und Glukosidschwankungen zu 
verzeichnen (Tabellen 5 und 6). Die Glukoside nehmen bei Nacht ent- 
sprechend den K.H. ab und reichern sich im Laufe des Tages im Blatt 
wieder an, schon mittags finden wir 100—200% Zunahme des Morgen- 
wertes. Am Nachmittag ist dann die Zunahme entsprechend derjenigen 
der übrigen K.H. geringer. Die Menge und daher auch die Zunahme des 
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Glukosides ist absolut gering im Vergleich zur K.H.-Synthese, sie beträgt 
etwa 5%, so daß die K.H. als begrenzender Faktor bei der Glukosid- 
bildung nicht in Frage kommen. Freilich wird massenwirkungsmäßig 
die Glukose hier allein eine Rolle spielen. Wir finden auch stets nur 
wenig Monosen, irgendwelche quantitativen Beziehungen zum Glukosid- 
zucker lassen sich aber aus den Ergebnissen nicht ablesen. Es scheint 


Tabelle 6. Aesculus Hippocastanum 1—3. Schwankungen in Blattern am 
Baum. 12.7.32. Sonnig, sehr warm. Salix fragilis d 4—7. Schwankungen 
in Blättern am Baum. Isolierung über Nacht (5). 17.8. 32. Sonnig, warm. 


Auf 1g Frischgewicht 











Frisch- 
Nr. Datum |gewicht x À onosen| S8CCha- —: Stärke 
zucker rose | Zucker 
£ mg mg mg mg mg 
Aesculus Hippocastanum-Blättchen ohne Mittelrippe 
1 Abends 12. 2 32] 8,4 1,49 | 1,54 | 9,96 | 7,38 | 6,72 
1 
2 Morgens . 9,7 1 0,62 | 0,82 5,37 | 4,63 | 5,16 
3 Mittags 13.7.32 | 5,8 1,81 | 0,76 | 8,98 | 6,38 | 6,34 
1215 
Salix fragilis-Blätter ohne Mittelrippe 
4 Abends 17. 5 32] 2,3 2,56 | 1,01 | 24,51 | 2,68 | 4,64 
1 


5 | 15 Stunden isoliert | 17.8.32] 2,5 1,95 | 1,00 | 23,85 | 5,52 | 1,56 
verdunkelt 21° 18% 


18. 8. 32 
ge 
6 Morgens a 32} 3,2 0,80 | 1,06 | 17,13 | 5,19 | 0,41 
7 Mittags '118.8.32 | 3,4 1,97 | 2,19 | 26,80 | 3,86 | 4,48 
12% 


























aber bei der Assimilation labiler, zur glukosidischen Bindung besonders 
geeigneter Zucker zu entstehen. In Frage steht auch die Bildung des 
Aglukons im Zuge der Assimilation oder etwa durch eine direkte Licht- 
wirkung. 

Zwar zeigt ein einzelner Versuch (Tabelle 8: 4, 5) mit isolierten Blatt- 
stiicken, die morgens abgenommen und 21/, Stunden in einer feuchten 
Kammer der Sonne ausgesetzt wurden, eine Verdoppelung des Glukosid- 
gehaltes. Die K.H. nehmen auch zu, was auf eine ungestörte Assimilation 
schließen läßt. Doch läßt sich ohne Bestimmung des Aglukons nicht ent- 
scheiden, ob dieses wirklich neugebildet oder schon vorhandenes nur 
wieder glukosidisch gebunden wurde. Immerhin ist es bemerkenswert, 
daß ohne Zufuhr von außerhalb des Blattes eine Glukosidbildung parallel 
zur Assimilation stattfindet. 
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Da die Glukosidabnahme bei Nacht Ausdruck einer Abwanderung 
des ganzen Glukosides oder seiner Spaltprodukte sein kann, oder nur 
einer Spaltung, bei der das Aglukon im Blatt verbleibt, würde im zweiten 
Falle die Glukosidzunahme im Laufe des Tages nur einer erneuten gluko- 
sidischen Bindung entsprechen. Die Abwanderung kann durch Isolierung 


Tabelle 7. Aesculus carnea 1—3. Aesculus Hippocastanum 4—6. 
Ad 1—3 Versuche mit isolierten Blättchenhälften. Ad 4—6 Blattanalysen von 
Versuchen mit isolierten Zweigen (s. Tabelle 9). 


Frisch 
Nr.] Blättchen ohne Mittelrippe | Datum wicht 





Auf 1 g Frischgewicht 

Gluko- ‘| Elu- 
Mo- |Saccha- 

sid- 9 | jerter | Starke 

u Zucker! 

= mg mg mg mg mg 


























1 Kontrolle ii 2,97 | 0,87 | 1,31 | 6,42 | 2,73 | 4,52 
2 16!/, Stunden isoliert 3.9.31 | 2,01 | 1,63 | 4,25 | 0,00 | 3,35 | 1,39 
verdunkelt 22° 1700 
4. 9. 31 
gee 
3 16'/, Stunden leichte 3. 9. 31 | 2,02 | 1,70 | 3,98 | 0,60 | 1,91 | 3,32 
arkose 22° 17% 
4.9.31 
930 
4 Kontrolle a 6 8,4 1,49 | 1,54 | 9,96 | 7,38 | 6,72 
5 Am isolierten Zweig 12. 7. 32 | 5,5 0,96 | 0,00 | 3,01 | 1,12 | 0,60 
gehungert 18% 
19. 7. 32 
1700 
6 Am isolierten Zweig 12. 7. 32 | 5,5 1,08 | 0,07 | 3,38 | 0,48 | 0,00 
ge 18% 
narkotisiert 19. 7. 32 
1700 
23. 7. 32 
800 








der Blatter verhindert werden, so daB weiterhin zu beobachtende Schwan- 
kungen des Glukosidgehaltes auf Spaltung des Glukosides zurückzuführen 
wären. 

b) Isolierung über Nacht. 

Zur Untersuchung dienten uns isolierte Blätter, die am Abend abgenommen 
und nach einer Nacht, während der sie mit der Blatt- bzw. Blättchenhälftenober- 
seite auf feuchtem Fließpapier gelegen oder in einer feuchten Kammer gehangen 
hatten, untersucht wurden (Tabellen 6: 5; 7: 2; 8: 2). Es wurde vor und nach dem 
Versuch das Frischgewicht der Blätter bestimmt und darauf bezogen. Beim Ver- 
such mit Salix ging das Frischgewicht um 5% zurück, bei Aesculus stieg es um 5%. 

In Tabelle 6: 4-6 sind die Ergebnisse eines Versuches mit Salix- 
Blättern dargestellt. Während der Glukosidzucker aus den am Baum 
befindlichen Blättern vom Abend bis zum nächsten Morgen zu 70% ver- 
schwindet, ist dies im isolierten Blatt nur zu etwa 24% der Fall. Wir 
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Tabelle 8. Aesculus Hippocastanum. Isolierte Blätter. 
Die Blättchenhälften hingen an Silberdraht in einer feuchten Kammer. Nach 
4 Tagen 15 Stunden noch normales Aussehen. 





Auf 1 g Frischgewicht 


Frisch 
Elu- 





Gluko- 





Nr.| Blättchen ohne Mittelrippe | Datum ge Mo- cb 
wicht | sid- ierter | Starke 
zucker | 205en | rose | Zucker, 
g mg mg mg mg mg 





1 | Kontrolle, abends vom 9. 9.32 | 12,5 | 1,42 | 1,01 | 11,80 | 1,34 | 0,00 
Baum 17% 

2 Isoliert 1 Nacht 10. 9. 32 | 12,1 | 0,85 | 4,33 | 22,36 | 3,55 = 
goo 


3 | Isoliert 4 Tage 15 Stunden | 14. 9. 32 | 12,6 | 0,00 | 3,30 | 9,15| 1,94 | 0,56 
verdunkelt ge 


4 Morgens vom Baum 1. 9. 32 7,2 | 1,38 | 1,40 | 11,77 | 2,29 En 
8 


ot 


Isoliert belichtet 11.9.32 | 5,4 | 3,06 | 1,29 | 19,61 | 3,22 117,97 
21/, Stunden * 
11 


























begegnen also der bemerkenswerten Tatsache, daß das Glukosid bei einer 
völligen Stauung der K.H. noch teilweise gespalten wird, aber längst 
nicht in dem Ausmaße wie bei der Möglichkeit der Ableitung, was ver- 
muten läßt, daß der nächtliche Glukosidschwund in dem Blatt am Baum 
zum größeren Teil auf Abwanderung im ganzen oder der Spaltprodukte, 
und nur zum kleineren Teil auf Spaltung allein beruht. Vielleicht wirkt 
das freiwerdende Aglukon hemmend auf die Glukosidhydrolyse. 


Bei Aesculus finden wir die gleichen Verhältnisse. Beim ersten Ver- 
such (Tabelle 7: 1,2) wird das Ergebnis durch einen zweifelhaften Kon- 
trollwert unsicher. Im Vergleich mit Blättern am Baum (in den Tabellen 5 
und 6) scheint hier gar keine Glukosidspaltung eingetreten zu sein, ob- 
wohl ein deutlicher K.H.-Verlust zu verzeichnen ist. Im zweiten Versuch 
(Tabelle 8: 1, 2) erfolgt zwar ein Glukosidschwund von 40%, obwohl die 
K.H. merkwürdigerweise beträchtlich zunehmen, aber diese Spaltung 
erreicht eben nie das Ausmaß von mindestens 60% wie bei den am 
Baum verbliebenen Blättern. 


Was konnten andere Autoren feststellen? WEEVvERS nimmt auf 
Grund seiner Versuche eine Ableitung an. Zu ganz anderen Ergebnissen 
kommt STEKELENBURG bei Prunus laurocerasus und Phaseolus lunatus. 
Er findet über Nacht keine Abnahme der Blausäure. Da diese nur in 
glukosidischer Bindung vorkommen soll, ist also keine Ableitung fest- 
zustellen. Findet keine Ableitung statt, dann muß das Aglukon auch in 
den übrigen Teilen der Pflanze: Rinde und Holz autochthon gebildet 
werden. In den früheren Versuchen fanden wir beim Austreiben keine 
oder nur geringe Ableitung aus der Zweigrinde, was auf ein geringes 
Wanderungsvermögen hindeutet. 
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Nach den Befunden STEKELENBURGs und meinen Ergebnissen an 
Zweigrinde könnte man annehmen, daß das Glukosid an der Stelle 
seines Vorkommens entstanden ist. Dies entspräche auch den Anschau- 
ungen Prerrers über die geringe Permeierfähigkeit der Glukoside. Wie 
aber die Ergebnisse mit isolierten Blättern zeigen, liegen die Dinge nicht 
so einfach. 

Zusammenfassung. Es bestehen direkte oder indirekte Beziehungen 
zwischen Assimilation und Glukosidbildung. Das Blattglukosid ist ein 
physiologisch labiler Stoff, es ist ähnlichen tagesperiodischen Schwan- 
kungen unterworfen wie die K.H. Mengenmäßig tritt der Glukosidzucker 
jedoch hinter letzteren stark zurück. Eine teilweise nächtliche Abwande- 
rung des Glukosides aus dem Blatt ist zwar wahrscheinlich gemacht, 
aber nicht eindeutig sichergestellt worden. 


So wenig die vorausgegangenen Feststellungen eine Deutung des 
Glukosides im Blatt als K.H.-Speicher zulassen, schien doch sein 
Verhalten bei weitgehendem K.H.-Verbrauch noch der Untersuchung 
wert. Isolierte Blättchenhälften von Aesculus wurden 41/, Tage lang in 
einer feuchten Kammer verdunkelt, das Frischgewicht blieb konstant. 
Wir finden einen völligen Glukosidschwund, während noch reichlich 
K.H. vorhanden sind (Tabelle 8: 3). In einem anderen Fall wurde 
ein Zweig, der abends vom Baum geschnitten worden war, 7 Tage, 
in Leitungswasser stehend, verdunkelt. Von ihm und der Kontrolle 
wurden Blätter, Zweigrinde und Holz analysiert. Im Blatt (Tabelle 7: 5) 
finden sich an Glukosid noch 65% vom Ausgangswert, obwohl die Mög- 
lichkeit einer Auswanderung in den Zweig bestanden hatte. Von den 
K.H. sind nicht mehr 20% vorhanden. In der Zweigrinde dieses Triebes 
(Tabelle 9: 3) finden wir auch noch reichlich Glukosid. Zwar ist es 
weniger als in der Kontrollanalyse von nur vorjähriger Rinde, aber 
immer noch 70%. Die anderen K.H. sind noch reichlich vorhanden. 
Im Holz (Tabelle 9: 8) ist die Glukosidspaltung größer, nämlich fast 
70%, trotzdem auch hier noch genügend K.H. zur Verfügung gestanden 
hatten. 

Diese Hungerversuche zeigen die Bedeutungslosigkeit des Glukosides 
als K.H.-Speicher in den ausgewachsenen Organen. Zwischen der Spaltung 
des Glukosides und der K.H. besteht keine Parallelität. STEKELENBURG 
kommt mit langen Verdunkelungsversuchen zu ähnlichen Ergebnissen. 
Seine Objekte weisen freilich prozentual eine viel geringere Abnahme 
auf, wenn wir von den geschädigten Blättern absehen. Sein Schluß auf 
Funktion der Glukoside als K.H.-Reserve ist aber nicht richtig, da 
mengenmäßig der Anfall von Zucker nicht bedeutend sein kann. Er 
bestimmt nur den Stärkegehalt, während die übrigen K.H. nicht berück- 
sichtigt sind. Stärkefreie Blätter können aber noch reichlich Zucker ent- 
halten (Tabellen 7 und 8). Versuche mit kurzer Verdunkelung isolierter 
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Zweige, die zum Problem der Auswanderung des Glukosides aus dem 
Blatt nach der Rinde vielleicht auch Ergebnisse liefern könnten, konnten 
infolge Zeitmangels nicht mehr durchgeführt werden. 


Tabelle 9. Aesculus Hippocastanum. Isolierte Zweige nach Hungern und 

Narkose. Analysen der Zweigrinde und des entsprechenden Holzes. 

Entsprechende Blätter s. Tabelle 7. Zu den Versuchen wurden Zweig- 
enden mit dem Blattschopf verwendet. Zimmertemperatur. 











Frisch Auf 1 g Frischgewicht 
Nr. Datum | „ge, |@lnko-| Mo- ba} un, | Starke 
— zucker| sen | rose Zanker 
g mg | mg | mg | mg | mg 
1 Kontrolle. 12.7. 32 
Zweigrinde diesjährig 1800 1,8 | 0,00?! 2,67 | 11,71 | 34,90 | 12,12 
2| Zweigrinde vorjährig 3,7 | 4,10 | 2,46 |25,00| 2,65 | 11,67 


Mittelwert: | 2,05 | 2,57 | 18,36 | 18,73 | 11,89 


3 |Gehungerte Triebe. Zweig-| 19.7.32 | 3,4 | 2,84 | 1,91 | 9,32| 1,47| 9,92 
rinde iesjährig und vor- 1700 


jährig 
4| Nach Narkose mittel. |23.7.32 | 3,1 | 2,88 | 3,29 | 6,62| 0,75] 0,41 
Zweigrinde diesjährig und goo 


vorjährig 

5 | Nach Narkose mittel. | 23.7.32 | 3,2 | 2,12 | 2,98 | 3,53] 8,72] 2,50 

Blätter braun, Zweigrinde 800 

nur diesjährig 

6 | Nach Narkose stark. |20.7.32 | 4,9 | 0,00 | 3,41 | 8,20 | 1,80| 3,60 

Blätter fleckig, Zweigrinde| 18° 

diesjährig und vorjährig 

7 |Kontrolle. Holz diesjährig | 12.7.32 | 4,7 | 2,17 | 0,00 |15,12| 1,47 | 13,27 
18% 


























und vorjährig 
8 Holz gehungert 19.7.32 | 2,6 | 0,68 | 0,85 | 6,70] 0,49 | 15,07 
17% 
9 Holz narkotisiert 23. 7.32 | 2,0 | 0,18 | 3,22 | 5,60] 3,68) 5,29 
(entsprechend 4) go 


d) Narkoseversuche. 

Die auffallend geringe Glukosidabnahme beim Hungern könnte einen 
möglichen Grund haben in einem dynamischen Gleichgewicht zwischen 
Glukosidspaltung und gleichzeitiger Synthese. In Narkose müßte dieses 
gestört und erkannt werden, indem unter dem Einfluß der Narkotica 
bekanntlich im Organismus Synthesen verhindert und Spaltprozesse 
gefördert werden. Verschärft wurde in unseren Versuchen die Narkose 
dadurch, daß die untersuchten Zweige von Aesculus schon vor der Nar- 
kose 7 Tage gehungert hatten. 

Zunächst zeigte ein Versuch an Blattstücken, die sich 16"/, Stunden 
hängend unter einer feuchten Glocke befunden hatten, mit mittelstarker 
Chloroformgabe (Tabelle 7: 3), daß das Glukosid nicht angegriffen war 
und auch die K.H. noch in gleiehem Betrage aufzufinden waren, wie bei 
nur verdunkelten Blattstücken (Tabelle 7: 2). Daß die Narkose nicht zu 

Planta Bd. 21. 46 





; 
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schwach war, zeigte die Bräunung entlang der Mittelrippe beim Ver- 
suchsende, während die Spreiten noch normal aussahen. 

Die Zweige der zweiten Versuchsreihe standen in Wasser unter einer 
feuchten Glocke verdunkelt. Auf 12 Liter Luftraum kamen 0,5, 0,7, 
1,4 ecm Chloroform. Die Blätter dieser Zweige (Tabelle 7: 6) besaßen noch 
genau soviel Glukosid wie vor dem Versuch nach dem 7tägigen Hungern, 
obwohl die braune Mittelrippe eine Chloroformeinwirkung (mittlere 
Stärke) bestätigte. Die K.H. waren etwas zurückgegangen. Die Rinde 
dieses Zweiges (Tabelle 9: 4) hielt ebenfalls ihren Glukosidspiegel, während 
Stärke völlig hydrolysiert wurde und Monosen sich etwas anreicherten. 
Ein Einfluß der Narkose ist aus den starken K.H.-Umsetzungen ab- 
zulesen. 

Eigenartigerweise geht im Holz (Tabelle 9: 9) dagegen der Glukosid- 
schwund nach den Hungern bis zur fast völligen Aufspaltung weiter. 
Auch hier ist von den K.H. die Stärke am meisten in Mitleidenschaft 
gezogen, während noch sehr reichliche Zuckermengen anwesend sind. 

Ein weiterer Versuch (Tabelle 9: 5) zeigt eine geringe Glukosid- 
spaltung und in Tabelle 9: 6 ist schließlich das Glukosid geschwunden, 
obwohl die K.H. noch in großer Menge vorliegen. Die Blätter dieses 
Astes, welcher der höchsten Chloroformkonzentration ausgesetzt war, 
waren schon nach 24 Stunden fleckig, also stark geschädigt, so daß die 
Glukosidspaltung hier wohl erst postmortal eingetreten ist. 

Demnach ist das obenerwähnte dynamische Gleichgewicht nicht an- 
zunehmen. Solange die Zelle lebt, führt Narkose keine erhöhte Glukosid- 
spaltung herbei, wohl aber sogleich in der toten Zelle, wie es bei starker 
Narkose verwirklicht ist. Eine Wiederholung der Versuche schien nicht 
erforderlich, da ein spontaner Glukosidabbau durch starke Narkose u. a. 
auch von H. und E. ARMSTRONG, GUIGNARD, HECKEL und MIRANDE vor 
allem an Blausäure-, Senfôl- und Cumaringlukosiden nachgewiesen 
worden ist, bei denen sich die Spaltprodukte leicht nachweisen lassen. 
Narkose soll hier nach GuiaNARD wie Wasserentzug wirken, indem durch 
Aufhebung der Phasengrenzen eine Vereinigung von Glukosid und Fer- 
ment möglich wird. Ich überzeugte mich nur bei Salix und Aesculus 
davon, daß bei 2 cem Chloroformzusatz und 22° Temperatur schon nach 
31/, Stunden die am Abend abgenommenen Blätter sich zu verfärben 
begannen (dunkle Flecke, Kontrollen selbst bei 35° noch normal). Das 
Frischgewicht stieg um 5% auch bei der Narkose. Hier müssen Autolyse- 
versuche und Untersuchungen darüber einsetzen, ob Ferment und Sub- 
strat in verschiedenen Phasen der Zelle lokalisiert, sind oder ob das Fer- 
ment, obwohl in Berührung mit seinem Substrat, inaktiv ist. 

Das Verhalten der Glukoside in der Zweigrinde und im Holz im Laufe 
eines Tages ist so uneinheitlich, daß die wenigen Analysen für ein klares 
Bild der Verhältnisse noch nicht genügen. Ebensowenig führten Er- 
nährungsversuche mit Blättern zu deutbaren Ergebnissen. 
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C. Zusammenfassung. 

Als wesentliches Ergebnis der Untersuchung kann gebucht werden: 
An den großen K.H.-Verlusten während des Austreibens im Frühjahr 
ist der Glukosidzucker in der Zweigrinde, der 18% des K.H.-Vorrates 
ausmacht, nicht beteiligt, so daß er schließlich die stärkste K.H.-Fraktion 
darstellt. Zweifel, die in einer möglichen Glukosidzufuhr von darunter- 
liegenden Teilen des Baumes begründet waren, wurden an Versuchen mit 
isolierten Zweigen widerlegt, wo sich das Glukosid ebenfalls stabil ver- 
hält, selbst wenn die anderen K.H. fast gänzlich aufgebraucht und die 
jungen Organe an der Grenze der tragbaren Nahrungseinschränkung an- 
gelangt sind. Es wird sich demnach beim Aesculin nicht von einer wesent- 
lichen K.H.-Reserve, auch nicht für den Notfall, sprechen lassen. Die große 
Stabilität des Glukosides in der Rinde zeigt gleichzeitig eine schlechte Wande- 
rungsfähigkeit. 

Im Holz findet sich weniger Glukosid als in der Zweigrinde, aber es 
scheint hier beim Austreiben eine Spaltung einzutreten. Ganz ver- 
schwindend ist der Anteil des Glukosidzuckers am riesigen K.H.-Vorrat 
der Knospen, so daß die festgestellte Spaltung des Glukosides im Ver- 
laufe der Knospenentwicklung die an der Zweigrinde gewonnenen Er- 
kenntnisse nicht erschüttern kann. Das Glukosid erwies sich auch im 
Warmbad stabil, während die K.H. starke Umsetzungen durchmachten. Im 
Anschluß daran angesetzte Ernährungsversuche der frühgetriebenen 
Zweige mit Glukose und Aesculetin erbrachten wiederum keine Glukosid- 
spaltung, aber auch keine Bildung, die durch etwa eingedrungenes 
Aglukon hätte angeregt werden können. 

Die Aktivität des glukosidspaltenden Enzyms wird von den physio- 
logischen Faktoren der Hydrolyse und des Abbaues der K.H. demnach nicht 
berührt. 

Hungerversuche mit ausgewachsenen Blättern und Zweigen erwiesen 
wiederum die Bedeutungslosigkeit des Glukosidzuckers als K.H.-Reserve. 
Auch an den erwachsenen Pflanzenteilen verhielt sich die Intensität der 
Abbauprozesse des Glukosides und der K.H. verschieden. Bei gelinder Nar- 
kose blieb das Glukosid völlig resistent, trotz deutlicher Einwirkung des 
Narkoticums auf den Stoffwechsel. Nur unter tödlichen Versuchs- 
bedingungen erfolgte heftige Glukosidspaltung. 

Ganz andere Verhältnisse treten uns in den Blättern entgegen. Hier 
finden wir zu den verschiedenen Tageszeiten eine Parallelität zu den K.H., 
d. h.am Tage Glukosidzunahme, bei Nacht -abnahme. Die Glukosidzunahme 
am Tage legt eine mit der Assimilation zusammenhängende Entstehung 
nahe, indem labile, zu glukosidischer Bindung befähigte Zucker und 
auch die Aglukone entstehen. Ein Versuch mit einem isolierten belichteten 
Blatt zeigt eine Verdoppelung des Glukosidgehaltes in 21/, Stunden. Da 
aber die Ableitung des Glukosides bei Nacht nicht endgültig erwiesen 
werden konnte, ist dieses Ergebnis nicht eindeutig. 

46* 
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Die Glukosidabnahme in isolierten Blättern über Nacht ist nur ein | 
Drittel so groB wie in den am Baume befindlichen Blättern. Man kann 
demnach eine Abwanderung des Glukosides oder seiner Spaltprodukte 
annehmen, aber das Ergebnis ist vieldeutig, solange das Aglukon un- 
bestimmbar bleibt. SchlieBt man eine Wanderung des ganzen Glukosides 
aus, so müßte es an den Orten seines Vorkommens stets neu gebildet 
werden. 

Können nun diese nur am Aesculin in Aesculus gewonnenen Ergeb- 
nisse und Schlußfolgerungen, obwohl sie nur noch für Salix-Blätter im 
tagesperiodischen Verhalten des Salicins eine Bestätigung erfuhren, ver- 

i werden ? 

Ein Vergleich ist natürlich nur in bezug auf den glukosidisch gebun- 
denen Zucker zulässig, dessen physiologische Rolle im Rahmen der an- 
deren K.H. als gleichartig vorausgesetzt werden kann, mit der Maßgabe, 
daß die Dynamik der Glukosidbildung und -spaltung vom Aglukon mit- 
bestimmt wird 

Keinesjalls kann das Aesculin als K.H.-Speicher aufgefaßt werden, 
wie nach PFEFFER allgemein die Glukoside, nach WEEVvERS die von ihm 
untersuchten, und nach STEKELENBURG die Blausäureglukoside. Der 
Nichtverbrauch des Glukosides beim Austreiben von Aesculus steht im | 
Gegensatz zu den Befunden von WEEVERS (1910) an Vaccinium vitis 
idaea, Pirus communis, Salix purpurea, während bei Populus monilifera 
auch WEEVERS keine bedeutende Salicinabnahme neben einer fast völligen 
Aufzehrung der Saccharose fand. Dieses unterschiedliche Verhalten 
des gleichen Glukosids (Salicin) in zwei Arten (Populus, Salix) und das- 
jenige verschiedener Glukoside, unter denen die Blausäureglukoside von 
Prunus laurocerasus nach STEKELENBURG sich wie das Aesculin ver- 
halten, ergibt ein so mannigfaches physiologisches Bild selbst im Zu- 
sammenhang mit einfachen Vorgängen, die wie das Austreiben allgemein 
durch umfassende Stoffumsetzungen gekennzeichnet sind, daß eine 
Eigengesetzlichkeit des Glukosidstoffwechsels gegenüber dem der K.H. 
unverkennbar wird. } 

Ich befinde mich aber auch im Gegensatz zu KLEIN und LINSER 
(1932), wenigstens in der Deutung der Ergebnisse, die einen Verbrauch 
des Aesculins in der Rinde beim Austreiben verzeichnen. Es ist zu 
beachten, daB dieser Abbau nach diesen Autoren erst in einer Zeit statt- 
findet, in der die neuen Triebe schon zu assimilieren beginnen. Damit 
tritt aber die Inanspruchnahme der K.H.-Reserven zurück, so daB die 
Deutung des spaltenden Glukosidstoffwechsels als einer Mobilisierung 
im Dienste der Neubildung nicht mehr einleuchten kann. 

Das Absinken des Glukosidspiegels in der Stammrinde und in den 
Knospen, wie es KLEIN und LinsEr feststellten, ficht aber meine an der 
Zweigrinde allein abgeleiteten Uberlegungen nicht an, da auch an iso- 
lierten Zweigen beim Hungern und bei der Narkose sich der Charakter 
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der Stoffumsetzungen nicht änderte und nur ein Gleichlaufen der Gluko- 
sid- und K.H.-Umsetzungen in allen Organen fiir die Annahme einer 
Beziehung zur K.H.-Mobilisierung genügen könnte. Das unterschied- 
liche Verhalteri des Glukosides in den Knospen und der geringe Anteil 
des Glukosidzuckers am Gesamt-K.H.-Betrag gerade dort können mich 
nur in meiner Ansicht von der weitgehenden physiologischen Unabhängig- 
keit des Glukosides von der Reservestoffmobilisation bestärken. Es wird 
nicht geleugnet, daß bei der Glukosidhydrolyse anfallender Zucker 
nutzbar ist, doch fällt er mengenmäßig nicht ins Gewicht. 

Nun konnten zwar übereinstimmend mit den Ergebnissen WEEVERS’ 
(1904) tägliche Glukosidschwankungen im assimilierenden Blatt mit 
auffallender Parallelität zu den K.H. gefunden werden, wie denn über- 
haupt die ausgewachsenen Organe viel mehr Ähnlichkeiten im Verhalten 
von Glukosid und K.H. aufweisen, aber gerade hier kommt eine K.H.- 
Funktion des Glukosides überhaupt nicht in Frage. Damit ist auch 
gegen die Schlußfolgerungen von STEKELENBURG, der im Glukosid des 
Blattes eine wichtige K.H.-Reserve zu erkennen glaubt, Stellung 
genommen. 

Wäre das Glukosid ein wesentlicher Reservestoff, dann sollte man es auch im 
Samen erwarten, wo aber keine Spur davon zu finden ist (WEHMER, Kiem und 
Linser). Man darf hier auch erwähnen, daß viele Glukoside oft in ganz unwichtigen 
und unausnutzbaren Organen und im gleichen Verwandtschaftskreis ganz unregel- 
mäßig auftreten. So konnte Gu&RIN zeigen, daß die Blausä ide mehrerer 
Leguminosen zu verschiedenen Zeiten und in nicht allen Organen auftreten. Dies 
beweist die sekundäre Bedeutung dieser Körper und machen den Zucker nur zu 
einem Partner, der beim Auftreten der Aglukone zur Verfügung steht. 

So rückt die Vermutung nahe, daß der Schwerpunkt der physiologischen 
Bedeutung der Glukoside beim Aglukon zu suchen sein wird, sei es, indem dieses 
durch Bindung an Zucker entgiftet (NATHANSOHN) oder vor Oxydierung geschützt 
und in schwer permeierfähiger Form am Orte der Entstehung festgelegt wird 
(ARMSTRONG, KOSTYTSCHEW). - 

Für die Anregung und Förderung dieser in den Jahren 1931—1932 im Botanischen 
Institut der Universität Leipzig ausgeführten Arbeit spreche ich Herrn Professor 
Dr. WıraeıLm RusLann, und Herrn Professor Dr. Kart Werzet für vielfache 
Ratschläge meinen besten Dank aus. 





Literaturverzeichnis. 

Armstrong, E. F.: The Carbohydrates and the Glukosides. Monographs on 
Biochemistry, 6. London 1924. — Armstrong, H. E. and E. F. Armstrong: The 
Origin of the Osmotic Effects. III. The Function of Hormones in Stimulating 
Enzymic Change in Relation to Narcosis and the Phenomena of Degenerative and 
Regenerative Change in Living Structures. Proc. roy. Soc. Lond. B 82, 588 (1910). — 
Bergmann, M. u. M. Gierth: Glukoside mit aliphatischem und aromatischem 
Aglukon. Handbuch der Pflanzenanalyse, herausgeg. von G. Klein, Bd. 3, Teil II. 
Wien 1932. — Boresch: Die frühtreibende Wirkung des Warmbades bei Aesculus 
Hippocastanum. Biochem. Z. 158, 321 (1924). — Ciamieian, 6. e €. Ravenna: Sul 
contegno di alcune sostanze organiche nei vegetali. Mem. Accad. Bologna VI, 5 





698 Gerhard Kerstan. 


(1907/08); VI, ral ui (1909). — Gouwentsk, C. A.: Untersuchungen über den 
N-Stoffwechsel bei Helianthus annus. Rec. Trav. bot. néerl. 26, 19 (1929). — 
Guérin, P.: L’acide cyanhydrique chez les vesces. C. r. Acad. Sci. Paris 190, 512 
(1930). — Guignard, L.: Influence de l’anesthésie et du gel sur le.dédoublement de 
certains glucosides chez les plantes. C. r. Acad.Sci. Paris 149 II, 91 (1909). — Heekel, E.: 
Influence des anest. et du gel sur les plantes à coumarine. C. r. Acad. Sci. Paris 
149 II, 829 (1909). — Kerstan G.: Eine Methode zur Bestimmung des Glukosid- 
zuckers und der übrigen K.H. in Pflanzen, besonders Aesculus und Salix. Planta 
(Berl.) 21, 657 (1934). — Klein, G.: Handbuch der Pflanzenanalyse. Wien 1931/32. — 
Klein, G. u. H. Linser: Fluorimetrische Bestimmung von Glykosiden: Aesculin. 
Biochem. Z. 219, 51 (1930). — Verteilung und Wandel des Aesculins in Aesculus 
Hippocastanum L. Planta (Berl.) 15, 767 (1932). — Das Verhalten des Aesculins 
beim Austreiben der Knospen von Aesculus Hippocastanum. Planta (Berl.) 17, 
641 (1932).— Kostytsehew, S.: Lehrbuch der Pflanzenphysiologie, Bd.1. Berlin 1926.— 
Mirande, M.: Influence exercée par certaines vapeurs sur la cyanogénése végétale. 
C.r. Acad. Sci. Paris 149 II, 140 (1909). — Nathansohn, A.: Stoffwechsel der Pflanzen. 
Leipzig 1910. — Onslow, M. W.: The Principles of Plant Biochemistry. Cambridge 
1931. — Pfeffer, W.: Pflanzenphysiologie. Leipzig 1904. — Rosenthaler: Zit. bei 
Stekelenburg. — Russell, W.: Sur les migrations des glucosides chez les végétaux. 
C. r. Acad. Sci. Paris 189 II, 1230 (1904). — Stekelenburg, N. J.: Zur physiologischen 
Bedeutung der Blausäureglukoside im Pflanzenstoffwechsel. Rec. Trav. bot. néerl. 
28, 297 (1931). — Vassiljew, J. M.: Untersuchungen über die Dynamik der K.H. 
bei dem Weizen. I. Arch. Pflanzenbau 7, 126 (1931). — Versehaffelt: Zit. bei 
Stekelenburg. — Weevers, Th.: Die physiologische Bedeutung einiger Glykoside. 
Jb. Bot. 89, 229 (1904); Rec. Trav. bot. néerl. 7, 1 (1910). — Wehmer, C.: Die 
Pflanzenstoffe. Jena 1929—1931. — Winterstein, H.: Die Narkose. Monogr. 
Physiol. 2. Berlin 1926. 





Kurze Mitteilung. 


(Aus dem Botanischen Institut der Universitat Leipzig.) 


EINE NEUE MIKROZUCKERBESTIMMUNGSMETHODE 
DURCH MANOMETRISCHE BESTIMMUNG DER 
GÄRUNGSKOHLENSÄURE NACH WARBURG. 


Von 
Hans POLSTER. 


(Eingegangen am 5. Januar 1934.) 


Noch unveröffentlichte in letzter Zeit im hiesigen Institut ausgeführte 
Untersuchungen haben eindeutig ergeben, daß zumindest bei bestimmten 
Pflanzen (Rheum hybridum, Begonia semperflorens, Sedum spectabile ) 
Reduktions-Zuckerbestimmungen nach HAGEDORN-JENSEN, wie sie von 
LEHMANN, KERSTAN u. a. vorgeschlagen und angewandt wurden, 
irreführende Ergebnisse liefern. Der Grund dafür wurde darin erkannt, 
daß einmal die betreffenden Pflanzen eine bedeutende Menge von redu- 
‚zierenden Nichtzuckern enthalten, zum anderen darin, daß die letzteren 
während der Vergärung nicht konstant bleiben, sondern stark ansteigen. 
Nachdem Hefegärung neuerdings bereits in der Tierphysiologie für ein- 
deutige Zuckerbestimmungen in Blut und Harn mehrfach mit Erfolg 
herangezogen worden ist, mußte sie für Pflanzenmaterial noch wertvoller 
erscheinen. Es wurde mir deshalb zur Aufgabe gemacht, die manometrische 
Methode der CO,-Bestimmung nach WARBURG daraufhin zu untersuchen, 
ob sie sich zur genauen Bestimmung kleiner Mengen von Zucker durch 
Vergärung desselben und Bestimmung der freigewordenen Kohlensäure 
verwenden ließe. 

Es zeigte sich nun im Laufe der Untersuchungen, daß bei Verwendung 
von sekundärer Phosphatlösung (s. MEYERHOF u.a.) zur Aufschwemmung 
und Pufferung der Hefe Versuche mit reinen Zuckerlösungen eine Aus- 
beute von nur etwa 87% des vorgelegten Zuckers in Gärungsprodukten 
ergaben, während die Ausbeute bei Verwendung von destilliertem H,O 
an Stelle des Phosphatpuffers auf 97—99% stieg. In beiden Fällen 
wurden diese Werte jedoch nur erreicht, wenn die Atmung der Hefe 
vollkommen unterdrückt wurde. Dies gelang mit einem „Gasgemisch 
von N,+5% CO,“, das über eine glühende Kupferspirale und durch 
Sulfitlösung geleitet wurde, ehe es in die Manometergefäße gelangt. 

Die prozentuale Ausbeute an Gärungsprodukten ist dabei praktisch 
unabhängig von den angewendeten Zuckerkonzentrationen. Es konnten 
daher noch Zuckermengen von 0,2 mg/l cem quantitativ bestimmt werden, 
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das sind Mengen, die bei Anwendung der Reduktionsmethode nach HAGE- 
DOEN-JENSEN ebenfalls die sichersten Werte ergeben. 

Als besonderen Vorteil gegenüber den Reduktionsbestimmungs- 
methoden, welche, wie LEHMANN zeigt, die ziemlich langwierigen Rest- 
reduktionsbestimmungen notwendig einschließen, erweist es sich, daß 
die manometrischen Bestimmungen bei einer Gärungszeit von 20 Min. 
sehr viel schneller durchführbar sind. 

Die Übertragung der Methode auf Zuckerbestimmungen an biolo- 
gischem Material ist bereits in Angriff genommen worden. 
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